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Vorwort. 


Die Herausgabe dos zweiten Bandes des jjLehrbuchs der Pflanzen- 
physiologie hat sich bedeutend verzögert, da ich in der letzten Zeit 
durch andere Arbeiten stark in Anspruch genommen war. 

Glücklicherweise hat mein hochverehrter Kollege, Professor Dr. 
F. A. F. C. Went die Verfassung der Abschnitte Wachstum und Bewe- 
gungen übernommen, wodurch nicht nur das schnellere Erscheinen des 
Buches ermöglicht, sondern auch der wissenschaftliche Wert des In- 
haltes erhöht wurde. 

Leningrad, im Januar 1931. 

s. kostytschew. 


Als Kollege Kostytschew mich bat die Bearbeitung der Kapitel 
Wachstum und Bewegungen für den zweiten Band seines Lehrbuchs 
der Pflanzenphysiologie zu überi^hmen, habe ich diese Frage bejahend 
beantwortet. Ich wußte zwar, daß diese Bearbeitung nicht leicht sein 
würde, besonders weil es fast unmöglich ist, die Literatur auf diesem 
Gebiete vollkommen zu bewältigen. Indessen habe ich die Arbeit den- 
noch übernommen, weil sie mir Veranlassung gab, zwei Sachen in 
den Vordergrund zu stellen: 1. daß die Pflanzenphysiologie sich nicht 
verlieren darf in ein Detailstudium von vielen einzelnen Fällen, sondern 
versuchen muß, immer die großen Linien im Auge zu behalten, und 2. weil 
ich dadurch Gelegenheit hatte, die Auffassungen, welche allmählich im 
ütrechter Botanischen Institut zur Geltung gekommen waren und welche 
vielleicht aus den Spezialpublikationen nicht so leicht heraus zu lesen 
waren, der wissenschaftlichen Welt mitzuteilen. 

Utrecht, im Oktober 1931. 


F. A. F. C. WENT. 
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ISTeuntes Kapitel. 


Die Grundlagen der Physiologie der StofFaufnalmie 
und Stoffwanderung. 

Bor Energieumsatz im Protoplasma. Eine beständige Umformung 
der Energie ist das Kennzeichen des Lebens. Hierbei ist vor allem der 
Umstand zu betonen, daß sämtliche Hauptsätze der Thermodynamik in 
Lebens Vorgängen ihre Gültigkeit behalten. Bereits Lavoisibr versuchte 
den Zusammenhang zwischen Atmung und einfacher Oxydation durch 
quantitative Wärmemessungen zu begründen. In neuerer Zeit hat na- 
mentlich E/XJBUER^ durch genaue calorimetrische Messungen nachge- 
wiesen, daß die Verbrennungswärme verschiedener organischen Stoffe 
in und außerhalb der lebenden Zelle eine und dieselbe bleibt. Im vorigen 
Kapitel wurde dargelegt, daß Htjbner auch bezüglich der Energiepro- 
duktion bei der alkoholischen Gärung zu demselben Hesultat gelangte. 

Andererseits wurde im vorigen Kapitel der Umstand erwähnt, daß 
die Wärmeproduktion bei der Pflanzenatmung nach den neueren ge- 
nauen Messungen von Doybr^ nicht immer der Verbrennungs wärme des 
Atmungsmaterials entspricht : bei gewaltigen Wachstumsvorgängenwird 
die Menge der organischen Stoffe und hiermit auch die Verbrennungs- 
wärme der jungen Pflanze vermehrt; ein Teil der Verbrennungs warme 
der Nährstoffe wird also im Organismus auf gespeichert. Bei grünen 
Pflanzen wird direkt die Sonnenenergie assimiliert. 

Nun ist im Auge zu behalten, daß organische Stoffe in einem Lebe- 
wesen nicht nur einfach angehäuft, sondern auch zu Strukturen an- 
geordnet werden. Es ist bekannt, daß eine Herstellung von Strukturen 
in der menschlichen Technik mit einem Energieaufwand verbunden 
ist. Es fragt sich, ob derselbe Sachverhalt auch in biologischen Ge- 
staltungsvorgängen wahrgenommen wird. Dies ist nach den-Besultaten 
Meybrhobs^ nicht der Pall. Dieser Porscher hat die Wärmeproduktion 
von zwei Portionen der befruchteten Seeigeleier verglichen, wobei 
die eine Portion durch schwache Vergiftung an der Zellfurchung ver- 
hindert wurde. Beide Portionen lieferten gleiche Energiemengen pro 
Einheit des veratmeten Materials. Eine einfache Überlegung zeigt, daß 


1 Bubneb, M.: Z. Biol. 30, 137 (1894). 

2 Boyer, L. 0.: Medecl. d. Akad. Wetensch. Amsterd. 17, 62(1914); Rec, 
Trav. bot. neerl. 12, 372 (1915). 

3 Heyerhof, 0.: Biocliem. Z. 35, 246, 280, 316 (1911). 
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obiges Eesultat durchaus begreiflich ist, indem die in unserer Technik 
zur Herstellung von Strukturen verwendete Energie nur dazu dient, um die 
uns notwendigen, in der Natur aber nicht vorhandenen Strukturen auf- 
zubauen. Die Arbeit besteht in mechanischen Leistungen, die bei spon- 
tanen Organisationen natürlich wegfallen oder so gering sind (Überwin- 
den der Schwerkraft nsw.), daß sie durch unsere Meßmethoden nicht 


verzeichnet werden können. Wir kommen also zum allgemeinen Schluß, 
daß zur Herstellung der biologischen Strukturen keine Energie ver- 
braucht wird. Im Zusammenhänge damit sind auch die von einigen Eor- 
sehern ausgesprochenen Zweifel darüber, ob der zweite Hauptsatz der 
Thermodynamik in Lebewesen seine Gültigkeit beibehält, als unbegrün- 
det zu bezeichnen. Chlorophyllhaltige Pflanzen arbeiten im Sinne einer 
Verlangsamung der Entropiezunahme, doch besteht auch hier kein prin- 
zipieller Unterschied von einigen Erscheinungen der unbelebten Natur 
(Kreislauf des Wassers, Erhöhung des elektrischen Potentials). 

Im vorigen Kapitel wurde darauf hingewiesen, daß zwischen der 
Intensität des Wachstums und der Atmung ein weitgehender Parallelis- 
inus besteht. Dies ist ein direkter Beweis dafür, daß die Lebensfnnk- 
tioneii einer Zufuhr der kinetischen Energie bedürfen. Daß namentlich 
kinetische Energie als treibende Kraft der Lebensvorgänge anznsehen 
ist, leuchtet besonders deutlich bei der Betrachtung der Chemosynthese 
und der Gärungen ein. Bei chemosynthetischen Vorgängen werden Oxy- 
dationen eingeleitet, welche zu den für die in Frage kommenden Bak- 
terien vollkommen unnötigen Produkten führen. Die Oxydationsreak- 
tion ist in diesen Fällen nichts anderes als Energiequelle. Auch die Pro- 
dukte der echten Gärungen (aUcoholische Gärung, Milchsäuregärung, 
Buttersäiiregärung) sind für die betreffenden Gärungsorganismen nicht 
nur unnötig, sondern in größeren Mengen sogar schädlich. Der gesamte 
n.'irimgsvorgafig dient also zu nichts anderem als zum Gewinn der kineti- 
schen Energie, die als treibende Ki*aft sämtliche- T ‘‘ . 


giert. Hier liegt eines der interessantesten und ■ ■-■■■ 
der Biologie: der Mechanismus der uns volUcom- 

men unbekannt. Selbstverständüch ^ ■ schiedene Wärme , 

nur das Endprodukt verschiedener Energieumwandlungen. Die ein- 
faehste Annahme wäre die Auffassung der gesamten Vorgänge der Ge- 
staltung als eines komplizierten chemischen Vorgangs: in diesem Dalle 
durfte nur die chemische Energie in Betracht kommen. Aus den weiter 
unten zu besprechenden Gründen ist aber eine derartige Voraussetzuns 
wem^ahrschemlich und müssen wir vielmehr annehmen, daß die chemi- 
sche Energie der Betnebsvorgänge auf eine uns unbekannte Weise die 
uns nnbekaimten Mechanismen der lebenden Materie tätig macht und 
m verschiedene andere Energieformen umgewandelt wird; Zuletzt trans- 
formieren sich diese sämtlichen Energieformen in Wärme unter Entropie- 


V ^ daß in allen lebenden Geweben elektrische 

Potentialdifierenzen entstehen, und die Elektrophysiologie der Pflanzen 
hat sieh jetzt zu einem stattUchen Zweig der allgemeinen Physiologie 
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ausgebildet Als die wahrsclieinlicliste Erklärung der Entstellung elek- 
trischer Ströme wird gegenwärtig die ungleiche Durchlässigkeit der Mem- 
branen für einzelne Kationen angesehen. Die mechanische Energie 
kommt zum Vorschein in sämtlichen Vorgängen des Wachstums, der 
Zellstreckung und besonders deutlich in Pflanzenbewegungen. Das ein- 
fachste und verbreitetste Beisjoiel der mechanischen Leistung ist die osmo- 
tische Arbeit (siehe unten), welche in einer jeden lebenden Zelle voll- 
bracht wird. Das im ersten Band besprochene Leuchten der Pflanzen 
ist ein Beweis davon, daß die chemische Energie der Betriebsvorgänge 
(Atmung und Gärung) auch in Licht umgewandelt werden kann. 

Diese außerordentlich wichtigen Vorgänge sind experimentell voll- 
kommen unerforscht und existiert bisher überhaupt keine Methode, um 
das Wesen der Energieumwaiidlungen in lebenden Zellen zu untersuchen. 
Immer dringender wird die Notwendigkeit einer Schaffung der Methoden 
zur experimentellen Erforschung der physilvalischen und chemischen Vor- 
gänge innerhalb einer einzigen Zelle. Wabbuhg nimmt mit Hecht an, 
daß Oberflächenerscheinungen mit den Vorgängen der Energieumwand- 
lungen höchstwahrscheinlich Zusammenhängen. 

Zum Schluß ist noch die folgende Tatsache zu erwähnen : Die meisten 
Eorscher betrachten das Leben als eine Summe der Reizerscheinungen, 
die ihrerseits (wohl unter verschiedenen Einschränkungen) kleinen Ex- 
plosionen analog sind. Es ist jedenfalls zweifellos, daß sämtliche Reiz- 
erscheinungen von plötzlichen Energieauslösungen begleitet sind. Somit 
müssen in lebenden Zeilen Vorrichtungen zur Regulierung der Bildung 
der kinetischen Energie vorhanden sein. Auch diese Mechanismen sind 
uns vollliommen unbekannt. 

Die Temperaturkonstante und der Teniperatiukoeflizieiit der 
Lebensvorgänge. Im ersten Kapitel wurde dargetan, daß sämtliche 
Reaktionen organischer Stoffe durch Temperatursteigerung in der Weise 
beschleunigt werden, daß in einem Intervall von 10^ die Reaktions- 
geschwindigkeit mindestens verdoppelt wird. Auch die meisten in leben- 
den Zellen stattfindenden Stoff Umwandlungen zeigen einen Temperatur- 
koeffizienten 2 — 3 bei mittleren Temperaturen. Eigentümlich ist jedoch 
eine sehr starke Erhöhung des Temperaturkoeffizienten und gar der 
Temperaturkonstante Ä (Bd. I, S. 35) der Lebensvorgänge bei den nahe 
0^ liegenden Temp)eraturen. Andererseits wird der Temperaturkoeffi- 
zient der Lebens Vorgänge herabgesetzt bei den Temperaturen von 50 bis 
60^, die auf das Plasma überhaupt koagulierend einwirken. Diese 
Eigentümlichkeiten sind auf folgende Weise erklärlich : Die Lebensvor- 
gänge finden in einem organisierten Medium (Protoplasma) statt, das 
bei niederen Temperaturen in einen inaktiven Zustand versetzt wird. 
Der auffallend hohe Wert der Temperaturkonstante im Intervalle 0 — 5^ 
bzw. 0 — 10® bedeutet den beschleunigenden Einfluß der Temperatur 
nicht auf den chemischen Vorgang sensu stricto, sondern auf die Lebens- 
fähigkeit des Protoplasmas im allgemeinen. Solange das Zeilplasma 


1 Stern, K. : Elektrophysiologie der Pflanzen. 1924. 
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si(*!i in einem Zustande der Kältestarre befindet, werden die in ihr 
stattfintienden Stoff umwandlimgen gehemmt, auch wenn letztere nichts 
anderes als Ferment Wirkungen sind, die außerhalb des Plasmas eine bei 
niederen Temperaturen normale Temperaturkonstante besitzen. Solange 
das Zellplasma nicht volikommen getötet ist, können Ferment Wirkungen 
in reiner Form nicht erforscht Tverden. Pies gibt uns ein Mittel, die 
durch lebende Zellen bewirkten Vorgänge von den einfachen Ferinent- 
wirJvungen zu unterscheiden. 

Als anschauliche Beispiele der hohen Temperaturkoeffizienten der 
Lebensvorgänge hei niederen Temperaturen können folgende dienen: 
vSlator^ hat für die alkoholische Hefegärung bei Temperaturen 15 — 30^ 
einen normalen Temperaturkoeffizienten ermittelt. Hingegen erwies sich 
der Temperaturkoeffizient der Gärung im Intervall 5 — 10^ als gleich 7,0 
und im Intervall 10 — 15^ noch immer gleich 4,5. Im Intervall 35 — 40^ 
w^ar hingegen der Temperatnrkoeffizient gleich 1,5. Warbürg^ 
die Photosynthese der Alge Chlorella sp. bei 10® einen Temperatur- 
koeffizienten von 5,0 bzw\ 4,7 gefunden, was besonders auffallend ist, 
indem es sich hier um einen zum großen Teil photochemischen Vorsanf? 
handelt. 

Teleologie und Yitalisiiuis. Der Begriff der Kausalität bildet die 
Grundlage unseres wissenschaftlichen Denkens, wobei zn betonen ist, 
daß man heutzutage die Kausalität auf folgende Weise definiert : Be- 
finden sich zwei Dinge regelmäßig in einer bestimmten Reihenfolge, 
so besteht zwischen ihnen höchst wahrscheinlich eine funktionelle Ab- 
hängigkeit (früher wurde der Begriff der Kausalität in roherer Weise 
durch „post hoc ergo propter hoc^^ bestimmt). Die biologischen Wissen- 
schaften unterscheiden sich aber von der reinen Chemie und Physik 
dadurch daß sie genötigt waren, den Begriff der Teleologie einzuführen 
der nur für Lebewesen gilt, da nur auf diesem Gebiet wir in der Lage 
sind, mcht nur von organisierten Strukturen im allgemeinen zu sprechen 
sondern auch bestimmte Strukturänderungen mit voller Gewißheit vor' 
auszusagen. Daß aber hierdurch keine neuen Begriffe von neuen 

Mhmm biologisch Ungebildete an- 

T des Begriffs „Zweckmäßigkeit“ die 

torden ^r bewunderungswürdigem Scharfsinn Lsgeführt 

Cr.,..dl .ge„ „e.er bgi„ta von den SUuZ‘h^ge». 

■ fShtoÄÄS’ g„* IS- 
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Sie betrifft namentlich organisierte Dinge, das ist planmäßige Schöpfun- 
gen des Menschen und Lebewesen. Uns interessieren hier selbstverständ- 
lich nur letztere. 

Kant unterscheidet zwei Arten der objektiven Zweckmäßigkeit : die 
relative und die innere. Die relative Zweckmäßigkeit betrifft Relationen 
zwischen separaten Lebewesen und ist häufig illusorisch. Namentlich 
diese Art von Zweckmäßigkeit wird jedoch in der sogenannten Biologie 
der Pflanzen nur zu oft in Mitleidenschaft gezogen, und Mißbräuche auf 
diesem Gebiete sind wohl die Ursache des schlechten Rufs des Begriffs 
Teleologie. Im vierten Kapitel (S. 243 ff.) wurden schon derartige den 
Grundlagen der exakten Wissenschaft widersprechenden Betrachtungen 
der Symbiose und des Parasitismus erwähnt. Überhaupt sind die meisten 
Erklärungen des Wesens verschiedener Anpassungen problematisch und 
nicht selten unwahrscheinlich. Experimentelle Arbeiten auf diesem Ge- 
biet sind eine Seltenheit. 

Hingegen ist die innere Zweckmäßigkeit der Organisation der Lebe- 
wesen zweifellos. Dies erhellt aus dem Vergleich der Lebewesen mit 
den Produkten der zielbewußten schöpfenden Tätigkeit des Menschen, 
wo die innere Zweckmäßigkeit von vornherein vorausgesehen wird. So 
kann z. B. ein Laie nicht immer die Korrelationen verschiedener Teile 
einer Maschine oder eines Apparats ohne weiteres begreifen. Nichts- 
destoweniger zweifelt er nicht daran, zu erkennen, daß die in Präge 
kommende Maschine zweckmäßig gebaut ist. Ebensowenig dürfen wir 
die innere Zweckmäßigkeit der Organisation der Lebewesen bezweifeln. 
Der schlagendste Nachweis der zweckmäßigen Organisation der Lebe- 
wesen besteht in der Betrachtung ihrer ontogenetischen Entwicklungs- 
geschichte, worauf hier nicht näher eingegangen werden darf. Es sei 
nur darauf hingewiesen, daß wir z. B. die Tatsache nicht bezweifeln 
können, daß die Reservestoffe des Samens der künftigen Entwicklung 
des Embryos dienen sollen. Es wird uns wohl nicht einfallen anzunehmen, 
daß umgekehrt die Vorgänge der Entwicklung des Embryos durch die 
Ablagerung der Reservestoffe hervorgerufen werden. 

Diese Ähnlichkeit zwischen den Kunstprodukten und den lebenden 
Organismen ist gegenwärtig die hauptsächlichste Grundlage des moder- 
nen Vitalismus : die Anhänger dieser Lehre argumentieren auf folgende 
Weise. Ist die Organisation der lebenden Pflanzen und Tiere eine der- 
artige, daß sie nicht bloß nach den allgemeinen physikalisch-chemischen 
Gesetzen entstehen kann, so sind wir genötigt auch die Existenz von 
Kräften anzunehmen, die nur innerhalb des Protoplasmas tätig sind und 
teleologisch wirken. Die in der letzten Zeit fortschreitenden Erfolge des 
Vitalismus sind nach der Ansicht des Verfassers dieses Buches dem Um- 
stande zuzuschreiben, daß die Gegner der vitalistischen Lehre sich mei- 
stens dadurch entkräften, daß sie das Vorhandensein der inneren Zweck- 
mäßigkeit im Bau der Lebewesen ablehnen. Hierdurch wird ihre Posi- 
tion unhaltbar, indem sich der Streit darauf beschränkt, ob alles 
Geschehen im Innern der Lebewesen ausschließlich nach dem Gesetz der 
Kausalität erklärt werden kann. Dies ist denn auch nicht der Pall. In 
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diese seliwere Lage geriet auch Meyerhof, dessen Ansichten bezüglich 
\'itaüsaiiis mit denjenigen des Verfassers dieses Buches beinahe über- 
einstimmen. Doch versucht Meyerhof das Leben rein chemisch zu er- 
klären, indem er in den Lebewesen nur eine höhere Organisationsform 
der Materie erldickt. Dies ist wohl unwahrscheinlich; es ist kaum denlv- 
bai% daß die planmäßige Organisation eine Folge der chemischen Zii- 
sammensetziing sein dürfte. 

Eine Widerlegung des Vitalismus erfolgt aber aus der Analyse des 
Begriffs Teleologie. Sind wir in der Tat berechtigt, aus diesem Begriffe 
bestimmte physikalisch-chemische Schlußfolgerungen, wie z. B. die An- 
nahme besonderer Klüfte, zu ziehen? Diese Frage liegt im Gebiete der 
Erkenntnistheorien und wird von Kaut auf folgende Weise beantwortet : 
„Eine besondere Art der Gesetzmäßigkeit nach Zwecken kann weder a 
priori gedacht, noch aus der Erfahrung geschlossen werden, da wir uns 
die Natur doch nicht als ein intelligentes Wesen vorstellen dürfen . . . 
Gleichwohl wird die teleologische Beurteilung, wenigstens problema- 
tisch, mit Beeilt zur Naturforschiing gezogen, aber nur um sie nach 
der Analogie mit der Zweckmäßigkeit unter die Prinzipien 
der Beobachtung und Naturforschung zu bringen, ohne sich 
anzumaßen sie dadurch zu erklären. Der Begriff von Verbindungen und 
Formen der Natur nach Zwecken ist doch wenigstens ein Prinzip mehr 
die Erscheinungen derselben unter Regeln zu bringen, wo die Gesetze 
der Kausalität nach dem bloßen Mechanismus derselben nicht zulasseW^. 
Nach dieser Auffassung ist also der Begriff der Teleologie in der Wissen- 
schaft nichts anderes als ein konventionelles Prinzip zur bequemeren 
Klassifizierung unserer Vorstellungen über die Naturerscheinungen. Da- 
her ist es unstatthaft, den Begriff Teleologie den aprioristischen Grund- 
lagen der Erkenntnis gleichzustellen und ans diesem Prinzip Schluß- 
folgerungen bezüglich des Wesens der Dinge zu ziehen. Eine ausführliche 
Begründung dieses Standpunktes ist bei Kaht nachzusehen. Hier kann 
diese Frage nicht weiter besprochen werden. 

Der Vitalismus wirkte in verschiedenen Fällen hemmend auf die 
experimentelle Forschung ein, aber wohl nicht infolge seines inneren In- 
haltes, sondern "wegen der Annahme uiikontrollierbarer und angeblich 
allmächtiger Kräfte. Auf diese Kräfte werden nur zu oft verschiedene 
unerMärte Erscheinungen zurückgeführt. Eine experimentelle Prüfung 
derartiger Annahmen ist freilich unausführbar, und somit findet eine 
Belastung der Wissenschaft mit willkürlichen Schlußfolgerungen statt. 

Es muß allerdings dai'auf hingewiesen werden, daß überhaupt die 
Bedingungen der genauen experimentellen Methode nicht immer ein- 
gehalten werden und unkontrollierbare Kräfte unter Umständen auch 
von den vermeintlichen Gegnern des Vitalismus herangezogen -werden. 


, Kant: Mtik der Urteilskraft. Ges. Schriften. Ausgabe der Preuß. Akad. 
d. M issenschaften o, 360 (1908). Nach der Ansicht des Verfassers dieses Buches 

nati H . 1 i'RTIfl.QnW HAT* J t -vr. ■ i. 
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So entstand z. B. die experimentell unbewiesene Lehre von den „ leben- 
digen' ‘ Eiweißstoffen, die sich sowohl durch Konstitution als durch che- 
mische Eigenschaften von den bisher bekannten ,, toten" Eweißstoffen 
erheblich unterscheiden sollen. Kein geringerer als PirLtTOEBi hat sich 
dahin ausgedrückt, daß die Eiweißstoffe des Zellplasmas lebendig seien. 
Es ist ohne weiteres einleuchtend, daß die Annahme einer lebendigen 
chemischen Substanz nicht minder gefährlich ist als die Annahme einer 
lebendigen Kraft, und zu denselben willkürlichen unlcontrollierbaren 
Schlußfolgerungen führen kann. Überall, wo ein bestimmter bioche- 
mischer Begriff ungenügend definiert ist, können dieselben Gefahren 
entstehen. Der Verfasser dieses Buches wies in mehreren Schriften 
ausdrücklich darauf hin, daß der Begriff ,, Ferment" und namentlich 
,, Fermentwirkung" heutzutage ungenügend klar ist. Hieraus können 
dieselben unerwünschten Folgen hervorgehen. Einige Forscher halten 
in der Tat, ohne sich dessen bewußt zu sein, Fermente für gewissermaßen 
allmächtige Faktoren und glauben schließen zu dürfen, daß es einen Fort- 
schritt bedeutet, wenn man eine biochemische Beaktion auf eine Fer- 
mentwirkung zurückführt, ohne eine allgemeine zuverlässige Charakteri- 
stik der Fermentwirkungen zu besitzen. In Wirklichkeit bedeutet solch 
ein Fall nicht einen Fortschritt, sondern eine neue Unsicherheit. Solange 
keine allgemeinen Merkmale einer fermentativen Reaktion existieren, 
droht der Begriff ,, Ferment" ebenso gefährlich zu werden als der Begriff 
,, vitale Khaft", indem er eine Verwirrung sämtlicher chemischer Vor- 
stellungen herbeiführen kann. Es genügt darauf hinzuweisen, daß die 
aUioholische Gärung durch ein angebliches Ferment hervorgerufen wird, 
dessen Eigenschaften sich von denjenigen der besser erforschten Fer- 
mente in manchen Beziehungen scharf unterscheiden. Alle diese beach- 
tenswerten Eigentümlichkeiten waren aber bis zur letzten Zeit kein 
Gegenstand der experimentellen Forschung, da die unbegründete An- 
nahme verbreitet war, daß die „Erklärung" als Fermentreaktion er- 
schöpfend ist und keine weitere Ergründung erheischt. Der offene Vitalis- 
mus ist wohl weniger gefährlich als eine derartige im Grunde genommen 
ebenfalls vitalistische, aber scheinbar physikalisch-chemische Erklärung 
einiger biochemischen Vorgänge. 

Zusammenfassend ist der Schluß zu ziehen, daß der Begriff Teleologie 
in den biologischen Wissenschaften zulässig ist und wir somit eine zweck- 
mäßige Organisation der Lebewesen annehmen müssen. Selbstverständ- 
lich kann eine derartige Organisation auch im Zellplasma existieren, und 
es ist somit unsere nächste Aufgabe, die Zusammensetzung und die 
Struktur des Protoplasmas näher zu betrachten. 

Die chemische Zusammensetzung des Protoplasmas. Reineie u. 
Rodewald^ haben die ersten Analysen der protoplasmatischen Masse 
der Plasmodien von Myxomyceten ausgeführt. Sie wählten dieses Ob- 
jekt aus dem Grunde, weil es die beste Gelegenheit zur Gewinnung einer 


1 Pelüger: Arch. f. Physiol. 10, 251, 641 (1875). 

2 Rbixke u. Rouewald: Unters, bot,- Inst. Göttingen 2, 1 (1881). 
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1‘rheldiriieu Aienge iles i^ellfreien flasmas darbot. Die Resultate der 
Analysen von Rein'ke uiuI Kor» E wald sind in folgender Tabelle zu- 
saiiiniengefaßt. 

t^efundtni in Prozenten der Trockensubstanz: 

: "asthi undNuelein, davon letzteres sehr wenig) 40 

f.;: 

Auciymbaseiu Animunhimrarbonat, Asparaa'in und Lecithin ... 2 
ivohleniiydrate. T . 12 

i [ i ][[[ y []]['.[ i] 12 

t'tuuestenu ... 9 

H n z ‘ ‘ ’ ' ‘ ’ ’ 1,5 

Pakiunuuvtut, -formiat und -oxalat O^Ö 

Ali! »rganisohe Salze ß^5 

Andere Substanzen 6,^5 

Es zeigte sich also, daß phospborhaltige Eiweißstoffe nur 40 vH der 
r«^ckensiibstanz des Plasmodiums ausniachen. Bereits die ersten Ana- 
ysert ergaben, daß das Protoplasma nicht ,,zum größten Teil“ aus den 
stoffen besteht, wie man früher auf Grund vollkommen aprioristi- 
se ler Betrachtiingeni angenommen hatte. Der von Reinke und Rode- 
^itigeführte Begriff ,,Piastin“ bedeutet nicht eine einheitliche Sub- 
enthalt nur 12 vH Stickstoff und wurde daher bereits von 
U. iih ein Gemisch verschiedener Stoffe betrachtet. H. Iwanoee^ 

joimnt luif indirektem Wege zum Schluß, daß RimKEs Plastin nur 
V' f enthalt. Dieser Eiweißstoff ist nach Iwahoee denjenigen 

aer Mutpiize^ vollkommen analog und enthält eine bedeutende Menge 

™ sechsten Kapitel (8.385) wui’de darauf 
dere ( Eiweißstoffe des Zellplasmas scheinbar eine beson- 

anderen Stoffen labile Verbindungen ein- 
“ ^*^*?^* "feil IwAJJO]?]? eine große Kohlenhydrat^uppe. 

erlieblieiT genannte Kolilenhydratgruppe nicht so 

luSfin iwIvLn ™ Teil des Kohlen- 

dLn nur als eW x'! 'V ersuchen nicht als chemischer Bestandteil, son- 
SLXcA' Tlastins anzusehen wäre. Nach 

Eiwoifkfrff * ^lestin nichts anderes als eine Verbindung des 

eieren Menge in den Analysen von Kbot 

Plasma pA V l-A Ißeobaclitungen zum Schluß, daß im lebenden 

Diese VerbinduSülfteXr®''^t?5°^^T V enthalten ist. 

auf dem Wege der Idsomtion I»w , Kräfte, sondern 

T Loew, 0,; Bot. Z. 42, 273 flS84^ 

- Dvanoef, N, 5^.: Biocheni.Z. Ißi, 441 

126 (1926). - - ' Ber. dtseh. bot. Ges. 41, 179 (1923); Bioohem. Z. 171, 

^ Walter, H.: Biochem. Z. 122, 86 (1921). 
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Gefunden in Prozenten der Trockensubstanz: 


Monosaccharide . 14,2 

Eiweiß körper (wasserlösliche) 2,2 

Aminosäuren und Purinbasen 24,3 

Nucleoproteide 32,3 

Ereie Hucleinsäuren 2,5 

Globulin 0,5 

Lipoproteide 4,8 

Neutrale Eette 6,8 

Phytosterin und Phosphatide 4,5 

Andere organische Stoffe 3,5 

Mineralstoffe 3,4 


Seine Annahme einer Verbindung von Eiweißstoffen mit Lipoiden 
sucht Lepeschkin noch dadurch zu begründen, daß beim Tode der 
Pflanzen (Hefezellen) ein positiver thermischer Effekt festgestellt werden 
kanni. Derselbe könnte allerdings von verschiedenen Ursachen her- 
rühren. 

In großen Zügen zeigen die Analysenresultate von Peinke und Le- 
PESOHKiN keine bedeutenden Diskrepanzen. Beide Forscher haben ein 
und dasselbe Plasmodium analysiert. 

Neuerdings hat KiesbtA umfangreiche Untersuchungen über die che- 
mische Zusammensetzung der Plasmodien verschiedener Myxomyceten 
veröffentlicht. Bezüglich des Plastins kommt Kiesel zum Schluß, daß 
sowohl IwANOEE als Lepeschkix mit unreinen Präparaten zu tun hatten, 
und daß im Protoplasma keine Verbindungen der Eiweißstoffe mit Koh- 
lenhydraten oder Lipoiden nachweisbar sind. Es läßt sich hingegen ohne 
jede Schwierigkeit ein Nucleoproteid isolieren. Kiesel betrachtet Pla- 
stin als einen mit Kohlenhydraten verunreinigten albuminoid artigen Ei- 
weißstoff. Kiesels Analysen führen zur wichtigen Schlußfolgerung, daß 
die Zusammensetzung verschiedener Plasmodien ungleich ist. Dies ist 
z. B. aus der folgenden Tabelle zu ersehen. 

Kiesel hat außerdem eine quantitative Hydrolyse von Plastin aus 
verschiedenen Myxomyceten ausgeführt und erhielt die für Eiweiß Stoffe 
üblichen Zahlen. Die elementare Zusammensetzung verschiedener Prä- 
parate war ungleich. Der N-Gehalt schwankte von 13,58 zu 15,22 vH, 
der Phosphorgehalt von 0,11 zu 0,12 vH und der Schwefelgehalt von 
0,15 zu 0,38 vH. Auch die Eette der Myxomyceten wurden von Kiesel 
eingehend untersucht. 

Alle oben angeführten Analysen beweisen, daß Eiweißstoffe nicht 
einmal die Hälfte der Trockensubstanz der Plasmodien ausmacben. 
Außerdem ist es wichtig hervorzubeben, daß die chemische Zusammen- 
setzung verschiedener Plasmodien ungleich ist, und zwar namentlich der 
Gehalt an solchen Stoffen, welche einstimmig als wichtige Bestandteile 

1 LEPESCHKirr, W. : Ber. dtsch. bot. Ges. 46, 591 (1928). Der thermische 
Effekt ist nach Lepesohkix eine Folge der Spaltung der Verbindung Eiweiß + 

, Lipoid. 

2 Kiesel, A.: Hoppe-Seylers Z. 150, 102 (1925); ebenda, S. 149; 164, 103 
(1927); 167, 141 (1927); 173, 169 (1928). — Planta (Berl.) 2, 44 (1926). — Proto- 
plasma (Berl.) 6, 332 (1929). 
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Oefuluien in Prozenten der Trockensubstanz: 


Ketieularia 

lycoperdon 

Plasmodiimi 


Lycogala 

epidendron 

Plasmodium 


Eiweiß f auüer Plastin) 
ilastin 

Xiicleinsäiire (frei u, gebunden) 
Ndialtige Extraktivstoffe 
Ol 

Lecithine (nach P berechnet) 

Cholesterine 

Öl der Lipoproteide (?) 

Ein pölycyclischer Alkohol 
Harzartige Stoffe (z. T. Artefakte) 
Unbekannte Lipoide 
Flüchtige Säuren 
Reduzierende Kohlenhydrate 
Kichtreduzierende Kohlenhydrate 
Glykogen 
Myxogiykosan 
Unbekannte Substanzen 


20.65 
8,42 
3,68 
12, ÖO 
17,85 
4,67 
0,58 
1,20 


2,74 

6,32 

15,24 

1,78 

5,87 


18,37 

11,96 

5,20 

37,51 

1,16 

0 , 66 - 

0,26 

4,29 

1,20 

0,26 

0,53 

1,06 

13,10 

1,79 

2,65 


Unreife 

PrucMkÖrper 

18,19 

16,91 

4.30 
31,22 

0,12 

1.31 
2,39 
0,21 
9,04 
2,29 
0,14 
0,46 
1,06 
5,98 
4,87 
2,15 


des Protoplasmas angesehen werden, großen Schwankungen unterworfen, 
ist. Dies führt zur Schlußfolgerung, daß chemische Analysen für sich 
uns kaum über die Eigenschaften des Protoplasmas unterrichten können. 
Der Begriff Protoplasma ist denn auch kein chemischer, sondern eher 
ein morphologischer. Es ist in der Tat sehr schwer, sich vorzustellen, 
daß die im Zellplasma stattfindenden Energieumwandlungen nicht durch 
bestimmte organisierte Strukturen reguliert werden. Ist es aber der Pall, 
so können chemische Analysen keine ausschlaggebenden Besultate lie- 
fern. Stellen wir uns vor, daß wir verschiedene Uhren im Mörser zer- 
reiben und alsdann analysieren. Die Eesultate der Analysen würden je 
nach der Konstruktion einer Uhr verschiedenartig ausf allen. Bleiben 
wir am Beispiel der Uhr, so ist es ebenso klar, daß wir uns eine Uhr 
denlcen können, welche aus ganz anderen Materialien hergestellt ist, 
als sie bei der Uhrenfabrikation üblich sind. Glas könnte z. B. durch 
Bergkrystall, Stahl durch Iridium usw. ersetzt werden. Es läßt sich 
nicht leugnen, daß eine derartige, allerdings äußerst kostspielige Uhr 
vielleicht besser funktioniert hätte als eine gewöhnliche Uhr. Diese ein- 
fache Betrachtung zeigt deutlich, daß die chemische Analyse keine An- 
haltspunkte zur Beurteilung der Wirkung eines Apparats liefern kann. 
Die auffallende Ähnlichkeit zwischen der Wirkung der Lebewesen und 
der Apparate wurde aber bereits von Desoäbtes hervorgehoben und 
darf heutzutage kaum mehr bezweifelt werden. 

Der kolloide Zustand des Protoplasmas. Aus der obigen Betrach- 
tung ist einleuchtend, daß namentlich die Struktur des Protoplasmas 
bei allen Lebenserscheinungen eine wichtige Bolle spielt. Eine bestimmte 
Struktur ist bereits durch die physikalisch -chemischen Bedingungen der 
Plasmaexistenz vorgeschrieben: Das Protoplasma besteht zum großen 
Teil aus kolloiden Stoffen und muß also eine kolloide Beschaffenheit 
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besitzen. Gaidukov^ bat als erster eine nltramikroskopische Untersu- 
chung des Protoplasmas ausgeführt. Es zeigte sich, daß die Grundmasse 
des Protoplasmas zweifellos ein heterogenes Medium darstellt. Durch 
die nachfolgenden Beobachtungen anderer Forscher wurde die kolloide 
heterogene Natur des Zellplasmas bestätigt 2 . Da im Protoplasma ver- 
schiedenartige kolloide Stoffe enthalten sind und das Protoplasma auch 
bei Betrachtung mittels des gewöhnlichen Milcroskops als nicht homogen 
erscheint und grob-disx)erse Phasen aufweist, so müssen wir annehmen, 
daß hier ein äußerst kompliziertes heterogenes System mit mehreren 
dispersen Phasen von ungleicher Stabilität vorliegt. In der Tat ändern 
sich die physikalischen Eigenschaften des Protoplasmas unter dem Ein- 
flüsse von verhältnismäßig schwachen Einwirkungen. 

Bereits ältere Autoren nahmen an, daß die Grundmasse des Proto- 
plasmas flüssig ist^. Die Hauptgründe zu dieser Annahme sind die fol- 
genden : 1. In vielen Zellen gelingt es eine flüssige Bewegung des Zell- 
plasmas zu beobachten, wobei zahlreiche Körnchen und die mit der 
Grundmasse des Plasmas nicht mischbaren Tröpfchen mitgeschleppt 
werden. Auch die Plasmodien vieler Myxomyceten sind, verhältnismäßig 
dünnflüssig^. 2. Wird das Protoplasma freigelegt, so bestrebt es sich 
kugelige Gestalt anzunehmen. Auch die Vakuolen haben immer kuge- 
lige Gestalt. Eine Ausnahme von dieser Hegel machen Pflanzen und 
Pflanzenteile, welche getrocknet und wieder aufbelebt werden können, 
ohne daß hierbei das Leben sistiert wird. In trockenem Zustande be- 
sitzen sie freilich ein festes Plasma, welches auch auf den anfänglichen 
Stufen der Quellung beim Aufsaugen von Wasser keine kugelige Form 
auf nimmt. 

Die Hauptmasse des Zellkerns stellt zweifellos ebenfalls eine Flüssig- 
keit dar. Es sind zahlreiche Fälle einer Kernwanderung durch die Poren 
der Zellwandungen bekannt die bei der Annahme einer festen, wenn 
auch gallertartigen Konsistenz des Zellkernes schwer erklärbar sind. 
Andere Forscher haben mehrmals Strömungen und BKOWTN’sche Bewegung 
im Kerninnern wahrgenommen Auch eine leichte Verschm.elzung' der 
Kerne in mehrkernigen Zellen spricht für die flüssige Beschaffenheit des 
Kerninhalts’. Besonders überzeugend sind vielleicht die Versuche Ln- 
PESCHKiNs® über die Verschmelzung der Kernsubstanz mit dem Proto- 
plasma. 

^ Gaidukov, N. : Die Dunkelf eldbeleuchtung in der Biologie und Medizin. 
1910, — Kolloid-Z. 6, 267 (1910). 

2 Marinesco, G. : Kolloid-Z. 11, 209 (1912). — Mevee, A. : Physiologische 
und morphologische Analyse der Zelle, S. 410. 1920. — Lepeschkik: Kolloid- 
chemie des Protoplasmas. 1924. 

3 Kaboeli u. Ceameb: Pflanzenphysiologische Untersuchungen 1 (1865) u.a. 

^ CiBNKOWSKi: Jb. Bot. 3, 400 (1863). — Hoemeistee: Die Lehre von der 

Pfianzenzelle, S. 17 ff. 1867. 

ö Literatur bei Kemec: Das Problem der Befruchtungsvorgänge. 1910. 

ö Matrtjchot et Mouliard : Rev. gen. Bot. 14, 401 (1902). — Gross, R.: 
Arch. Zellforschg 14, 320 (1917). 

’ NEMfic, B.: Jb. Bot, 39, 64Ö (1904). 

s Lbeeschkin, W. : Kolloidchemie des Protoplasmas, S. 72 — 75. 1924. 
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Die pfiandieli.;.!! Chreuuitoplioreu ^vurdeii von 
svhern als feste Körper augeseheu, nnd es selbst 

HCdiluiia'tTi uiiu’enoiiiüieii, welche mit ölartigen Pigmen i P , , , . 
füllt seiii SiäleiiK .Derartige Annahmen sind wohl nicht mehr 
Es ik'geii verseiiietlenartigf Gründe vor zur Annahme emer » 

Kiinsisteuz der Gnindniasse der Ghrunmtophoren^. In eressan 
Beobacht ungen l>os-t>iiAKE\Vs^ velelie zur Schlußfolgerung fuhren, da 
auch die großen Ghloroplasten von Spirogyra zweifellos flüssig sind. 
Es gelingt niiiulieh die ( 'hlorojilasten von Spirogyra mit em ro o 
plasma zu vermiseheu. wobei die Chloroiilastensubstanz Tropfenform 
einnimnit. , , 

Die flttsskm Grundmasse des Protoplasmas, der ZeHkerne und der 
Ghromatu]jhoreii enthält freilich verschiedene disperse Phasen, unter 
«jenen einige fest sein küiiiien. Außerdem sind selbstverständlich ver- 
schiedene Stoffe im Protoplasma molekular gelöst. Bas Vorhandensein 
von grob-dispersen Phasen im Protoplasma haben Gaidukov, A. Meyee 
u. LepeschtvI^'I auf (jrimd iiltramikroskoxhscher Beobachtungen außer 
Zweifel gestellt. Hingegen sollen keine kolloidal-dispersen Phasen im 
Protoplasma vor!ianden"semA und auch die Verteilung von grob-dis- 
j)er8eii Phasen ist ungleichmäßig. Man unterscheidet gewöhnheh die 
hyaline, körnchenfreie Aiißenschiclit und die körnige Innenschicht des 
Plasmas. Es ist ausdrücklich davor zu warnen, daß man die äußere 
Schicht mit der weiter unten zu besxireeliendeii Hautscliicht oder Plasma- 
membran verwechselt. Bie hyaline Schicht kann unmittelbar unter dem 
Mikroskop wahrgeiiommen werden, die Plasmamembran ist hingegen un- 
sichtbar und wird ihre Existenz selbst von einigen Eorschern in Ztveifel 
gezogen, LEPESCHKiisrß kommt zum Schluß, daß die hyaline Schicht 
nicht unbedingt notwendig ist, indem sie bei Hydrocharis und Elo- 
dea volUOTiimen fehlt. Bei Spirogyra ist aber nach Lepescekin die 
hyaline Schicht mindestens doppelt so dick als die körnige Masse. 

Im Protoplasma sind nach den ultramikroskopischen Beobachtungen 
von Gaidiikov und Lepeschkin (siehe oben) sowohl flüssige als zweifellos 
feste disperse. Phasen vorhanden, desgleichen in Chromatophoren. Im 
Zellkern konnten hingegen bisher keine festen dispersen Phasen ent- 
deckt werden". 

Mit dem kolloiden Ziistande der Grundmasse des Zellplasmas stehen 
ihre elektrischen Eigenschaften und ihre erhebliche Viscosität im Zu- 
sammenhänge. Bie Ladung des Protoplasmas kami je nach den Umstän- 


1 Pkihosheim: Jb. Bot. 12, 288 (1879 — 1881). — Tschibch: TJntersucliun- 
gen über das CJhlorophyll, S. 9. 1884. 

^ Küstee, E.: Ber. dtsch. bot. Ges. 29, 369 (1911). — Schereee: Flora 
(Jena), N. F. 7, 46 (1914). —• Senx: Z, Bot. 1919, 111 ff. u. a. 

3 PoxoMABEW, A.: Ber. dtsch. bot. Ges. 32, 483 (1914). 

--t Gaidukov, ist. a. a. 0.; Lepeschkik, W. a. a. 0.; Meyeb, A., a. a. 0. 
Mayee, A. u. Sühäfeeb, G.: 0. r. Soc. BioL Paris 64, 681 (1908). — 
Fatjbe-Fkemiet : Archives Anat. microsc. 11, 249 (1910) u. a. 

^ Lepeschkin, W.: Kolloidchemie des Protoplasmas, S. 93 — 94 (1924). 

" Makinesco, G.: Ivolloid-Z. 11, 209 (1912). — Lepeschkix, W. a. a. 0. 
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den entweder positiv oder negativ sein^. Sie hängt offenbar von der 
ungleichen Adsorption verschiedener Ionen durch die Plasmakolloide 
(vgl. dazu Band I, S. 10 — 11) ab. Zur Bestimmung der Viscosität 
des Protoplasmas wurden einige sinnreiche Methoden vorgeschlagen, 
die von Pr. Webern zusammengefaßt sind. Die empfehlenswerten Me- 
thoden sind die folgenden : 1 . Man bestimmt die Fallgeschwindigkeit fester 
Körnchen, am besten Stärkekörner im Protoplasma und im Wasser und 
nimmt an, daß dieselbe der inneren Reibung umgekehrt proportional 
ist: 2. Eine andere Methode, die vorläufig nur auf Plasmodien derMyxo- 
myceten angewendet werden komite, besteht darin, daß man in Plasmo- 
dien kleine Eisenl^örnchen einführt und die Stromstärke mißt, die gerade 
ausreicht, um dieselben im magnetischen Felde in Bew^egung zu setzen. 

Die Viscositätsmessungen dürften von der größten Bedeutung sein 
für die Beurteilung des Mechanismus der verschiedenen Lebensvorgänge 
im Protoplasma, doch sind leider bisher nur wenige diesbezüglichen Ver- 
suche ausgeführt worden. Nach Heilbronn^ ist die Fallgeschwindig- 
keit der Stärkekörner im Plasma der Coleoptilen von Hafer und Bohne 
etwa 24 mal geringer als im reinen Wasser und im Zellsaft derselben 
Objekte etwa zweimal geringer als im Wasser. Die von demselben For- 
scher ausgeführten Bestimmungen ergaben an Hand der elektrometri- 
schen Methode, daß die innere Reibung des Protoplasmas des Myxomy- 
ceten Physarum mindestens 10 — 11 mal größer als diejenige des reinen 
Wassers ist. Bei dem Myxomyceten Reticularia erwies sich die innere 
Reibung gar 16 — 18 mal größer als diejenige des Wassers. HEiLBRonK 
teilt mit, daß äußere Plasmodiumscliichten verschiedene Übergänge zwi- 
schen dem flüssigen und dem gallertartigen Zustande zeigen. Alle diese 
Resultate beweisen, daß das Protoplasma zum größten Teil aus hydro 
philen Kolloiden besteht, denn nur diese besitzen in Lösungen eine so 
große innere Reibung. 

Der Aggregatzustand des Protoplasmas verändert sich leicht unter 
der Einwirkung verschiedener Umstände, und diese leichte Veränder- 
lichkeit des kolloiden Zustandes spielt wohl eine wichtige Rolle bei den 
Regulationsvorgängen. Vor allem ist der Umstand zu betonen, daß 
wenigstens die äußere Schicht des Protoplasmas nicht selten zu einer 
Gallerte erstarrt und also als ein fester Körper erscheint. Bei den Plas- 
modien der Myxomyceten und den Foraminiferen ist dies eine verbreitete 
Erscheinung. Orbitolites complanatus hebt z. B. sein ziemlich 
schweres Kalkgehäuse an seinen Pseudopodien in die Höhe. Diese Pseu- 
dopodien müssen also wohl fest sein. Lepesohkin (a. a, 0.) beob- 
achtete feste Protoplasmastränge in jungen Haaren der Brennessel und 
in einigen Haarzellen von Primula obconica. Solche Fäden können 
nicht mit dem übrigen Protoplasma zusammenf ließen und werden beim 
leichten Andrücken des Deckglases abgebrochen. Nach Lepesohkik 

1 Hardy: J. of Pliysiol. 47, 108 (1914). — Meier: Bot. Gaz. 72, 113 (1921). 

2 Weber, F.: Handbuch der biologischen Arbeitsmethoden von Abder- 
halden-, Liefg. 121 (1914). 

3 Heilbronn, A.: Jb. Bot. 58, 357 (1914). 
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können also auch innere Protoplasmaschichten zu einer festen Gallerte 
erstarren. Daß die Nerven- und die Muskelfibrillen der Tierzellen fest 
sind, scheint allgemein anerkannt zu sein. Auf der Oberlläo ec es . as 
mas bildet sich häufig eine kolloide Haut, wie es in kolloiden Losungen 
infolge Verminderung der Oberflächenspannung nicht selten der hau 
ist (vgl. Band I, S. 7—9). Es genügt aber diese Haut in das ilussige 
iimere Plasma zu versenkeUj um dieselbe wieder aufzulösen JlierauB 
ist ersichtlich., daß die genannte Haut tatsächlich durch eine Anhäutung 
der dispersen Phasen an der Plasmaoherfläche entsteht. Genau ebenso 
verflüssigt sich eine Gallerte beim Vermischen mit dem HispeisiouB* 
mittel. 

Durch Verbrauch der dispersen Phasen beim Hungern, schnellen 
Wachstum sowie bei Temperatursteigerung wird die innere Reibung des 
Protoplasmas vermindert, wobei unter Umständen auch die etwa ent- 
standene feste Oberilächenhaut wieder aufgelöst wird. Die Plasmavis- 
cosität der embryonalen und sehr jungen Zellen ist immer größer als 
diejenige der im Zustande schneller Streckung befindlichen Zellen. Durch 
Temperatur erniedrigung kann die innere Reibung des Plasmas künstlich 
gesteigert werden- ; die umgekehrte Wirkung übt eine Temperatursteige- 
rung aus 3, doch bewirkt die andauernd hohe Temperatur wiederum eine 
Steigerung der Viscosität, wohl infolge der anfänglichen Koagulation der 
Plasmakolloide, Sehr wichtig ist der Umstand, daß einige Reizwirkungen 
auffallende Änderungen der Plasma viscosität hervorzurufen scheinen. 
So wirken Erschütterung, geotropische Reizung^, elektrische Strome^', 
Kohlendioxyd^, Äther^ mid einige Elektrolyte. Besonders eigenartig 
scheint in dieser Hinsicht die Wirkung der Aluminiumsalze zu sein^. 
In einigen Pallen scheint es hierbei gar zu einer Erstarrung des Plasmas 
zu einer Gallerte zu kommen. Wenigstens hört in einigen Fällen der 
außerordentlichen Viscositätssteigerung die BnowNsche Bewegung auf 
und ist es unmöglich, eine Plasmolyse der Zellen hervorzurufen, Sehr 
interessant ist die folgende Beobachtung von JSTembo^ : Beim Zentrifu- 
gieren werden die Cliromosomen in den sich teilenden Zellen gemeinsam 
mit den Spindelfäden an die Zellwand geschleudert ohne Änderung der 
gegenseitigen Anordnung und der Form der Spindel. Dies bedeutet 
jedenfalls, daß die genannten Zellbestandteile entweder eine feste Kon- 
sistenz, oder mindestens einen sehr hohen Grad der Viscosität besitzen. 


1 Peefpeb, W.: Zur Kenntnis der Plasmahaut und Vakuolen, S. 231 250, 
1890. Rhümbleu: Z. ZooL 83, 1 (1905). — Lepesohkix, a. a. 0. 

2 Webeb, F,: Ber. dtsch. bot. Ges. 41, 198 (1923). 

3 Hbilbbonn, A.: Jb. Bot. 54, 337 (1914); 61, 319 (1922). 

^ Weber, F. u. G,: Jb. Bot. 57, 187 (1916). Vgl. jedoch Zollikoeer, C, : 
Beitr. aUg. Bot, 4, 449 (1918). 

5 Bayliss: Proc. roy. Soc. Lond. (B) 91, 196 (1920). Weber, F. u, E. 
Bersa: Ber. dtsch. bot. Ges. 40, 254 (1922). 

ß Jacobs, M.H.: Amer. J. PhysioL 50,451 (1922). 

Heilbkokx, a. a. 0. — Weber, F. : Ber. dtsch. bot. Ges. 40, 212 (1922). ^ 

« SzuBp: Jb. Bot. 52, 269 (1913). 
ö JSTemec, B.: Bull. Internat. Acad. Sei. de Bohtoe 1915, 1. 
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Nach eiaigen Forschem sollen in der Tat die Chromosomen ein Ent- 
mischungsprodukt sein! , Eine Koagulation unter dem Einfluß von Elek- 
trolyten ist die allgemeine Eigenschaft der Kolloide (vgl. Kapitel I, 
S. IBff.). Hierbei muß darauf aufmerksam gemacht werden, daß Eiweiß- 
stoffe und andere Zellkolloide leicht aus dem Zustande der hydrophilen 
in denjenigen der hydrophoben Kolloide übergehen und dann durch ganz 
geringe Halzmcngen ausgeflockt worden können. Im fünften Kapitel 
wurde darauf hingewiesen, daß die regulierende Wirkung der Mineral- 
ionen auf das ZellpJasma wahrscheinlich auf eine Änderung der Viscosität 
und teilweise Ausflockung der Kolloide zurückzuführen ist. Es wurden 
in der Tat K(,)agulationen im lebenden Plasma wahrgenommen, die durch 
Mineralsalze bewirkt werden und allem Anschein nach keine schädliche 
Wirkung ausüben. Bei chuiernder Wirkung können allerdings die er- 
wähnten reversiblen Zustandsänderungen in irreversible übergehen-. 

Derartige irreversible Zxistandsänderungen können auch unter nor- 
malen Lebens Verhältnissen verkommen. Viele Forscher neigen sich zur 
Ansicht, daß Ohondriosomen durcli eine nicht umkehrbare Ausflockung 
entstehen -h Eine nicht umkehrbare ZustandsäTiderung führt auch zur 
Bildung von Fetttropfen und namontlicli zur Bildung der Zellwand. 
Nach SraASBURonR^ bildet sicdi nach erfolgter Kernteilung vor der Ent- 
stehung der eigentlichen Zellwand, die sogenannte primäre Zellplatte, 
die aus den in einer Ebene angehäuften Körnclien bestellt. Später zeigte 
Nawasohin^», daß in jungen Zellen die Wandungen l)ei ontsx)rechender 
Bearbeitung als durch reihenweise gelagerte Ohondriosomen besetzt 
erscheinen. Es scüieint also, daß eine Anhäufung von Chondriosomen 
der eigentlichen Mombranbildung vorausgeht. Es bleibt vorläufig dahin- 
gesterit, ob die Zellwandbildung ein chemischer Vorgang oder eine Ent- 
mischung darstellt. 

Eh ist schon längst bekamit, daß der Zellinhalt bei hohen Tempe- 
raturen koaguliert wird. Lupusoiikin^ untorsclieidet drei Stufen der 
Hitzekoagulation. Dic‘. erste Stufe wird nur durch eine erhöhte Permea- 
bilität für Wasser und gelöste Stoffe gekennzeichnet. Auf der zweiten 
Stufe wird eine sichtbare Koagulation clor äußeren Protoplasmaschicht 
wahrgenommon, wo gleichzdtig eine bcKleutonde Mnngo von Körnchen 
entsteht. Die dritte Stufe bedeutet eine voUstäncligo Koagulation des 
Plasmas, wobei die Ohloroplasten oft früher als die GrundsubBtanz des 
Plasmas erstarren. Merkwürdig ist der Umstand, daß die beiden ersten 
Stufen nach Lumsoiikik roversibel sind; nur die dritte Stufe ist mit 


1 Vgl. J. Bvmi: Arch. Eutw.mechan. 4(1, 537 (1020). 

GiERSBiöTm, K. : Aroli. Eritw.nieohan. 42, 208 (1922). — SriQK, .b: Arch. 
Protistenkdo 4(b 181 (1023). 

SoiiEEUEU: Ber. dtscdu hot. Ges. 3.1, 406 (1013). — ■ Flora (Jena) 107, 10 
(1014). — Morphölogische und j»hysi.()l();iisch(* Aii{ilyH(} der Zolle, 8.120. 

1920. — • Hr,D.n(4ARD, L. : Arch. Zellforschg 10, 70 (1021). 

^ SmASBUJwmR, E. : Jb. Bot. 31, 5ll (180S). 

^ Nawaschiu, 8.: J. ruBB. bot. Gcb. 1, 22 (1016)* 

0 LE;r,ESOH,KXK, W.; Btud. from the Labor, of Plant Phyeiology of (Jluirles 
University. l^rague, 8. 5 — 44 (1923). 
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Absterben der Zelle verbunden. Die Koagulation des Zellplasrnas unter 
dem Einfluß solcher Stoffe, die eine Ausflockung und Denaturierung 
der Eiweißstoffe bewirken, ist allgemein bekannt und braucht hier nicdit 
besprochen zu werden. 

Leueschkini nimmt an, daß die unnnterbrochene Phase dos Proto- 
plasmas aus einer labilen Verbindung der Eiweißstoffe mit Lipoideji be- 
steht. Oben wmrde bereits darauf hingewiesen, daß diese Annahme bisher 
rein hypothetisch bleibt. ISTacli LsPESCHKiisr ist die ununter brocheno 
Phase des Plasmas nicht eine wässerige Lösung; vielmehr soll Wasser 
in der Eiweiß -Lipoidverbindung gelöst sein. Auch der Zellkern, die 
Chromatophoren und die Chondriosomen sollen dieselbe cheraischc Zu- 
sammensetzung, aber eine iingleiche physikalisch-chemische Beschaffen- 
heit besitzen. Nach Hansteen-Ckanner^ besteht die ununterbrochene 
Phase des Protoplasmas aus hydrophilen, aber wasserunlöslichen Kollo- 
iden, die disperse Phase aber aus wasserlöslichen Phosphatiden. Diese 
Lösung soll auch die Zellwand imbibieren. 


Sehr interessant wäre es, eine zuverlässige Methode zur Bestimmung 
der Oberflächenspannung des Protoplasmas zu erfinden. Die voti 
Czapek^ vorgeschlagene Methode besteht darin, daß man die Grenzkon- 
zentrationen der Lösungen einiger Stoffe ermittelt, die gerade noch dazu 
ausreiclien, um einige Bestandteile des Zellsaftes herausdif fundieren zu 
lassen. Diese Methode ist nach ■ den Angaben Barano vs^^ nicht zuverlässig. 

Annahmen über die Struktur des Protoplasmas. Bezüglich der mi- 
moskopisch sichtbaren Struktur des Plasmas muß auf das grundlegende 
Werk A. Meyers^ verwiesen werden. Hier interessieren uns hauptsäch- 
lich solche Strukturen, welche die weiter unten zu besprechenden physio- 
ogischen Leistungen erklären könnten. Es bedarf kaum der Erwähnung, 
a die sichtbare Organisation der Zelle keine Anhaltspunkte zur Beur- 
teilung der regulierenden Tätigkeit des Protoplasmas gibt. Auch die 
merkwürdigen, bei der Mitose stattfindenden Vorgänge sind teleologisch 
unerklarbar, und man begnügt sich gewöhnlich mit der Annahme, daß 
me genannten Vorgänge eine vollkommen gleichmäßige Verteilung des 
Onromatins zwischen den Tochterzellen bezwecken. 

Altere Forscher legten dem Protoplasma fibrilläre, netzartige, waben- 

diese Annahmen sind zur Zeit 
r Erwähnung verdienen. Sie beziehen sieh ent- 

der auf den allgemeinen kolloiden Zustand, oder auf künstliche Er- 
^heinnngen, die m kolloiden Medien nach der Ausflockung hervortreton. 
auptsache ist hierbei, daß alle älteren Annahmen nur einzelne Fälle 


1924. •— Biochem. Z. 


ITlhäaü™’ Protoplasmas. 

' Landbmckshogskola 2, 1 (1922). 
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EVEE, A.: Morphologische und physiologische Analyse der Zolle. l!)20. 
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des Zustandes des Zellplasmas Lerücksiclitigen. Sie sind gegenwärtig 
auf gegeben, aber durch keine andere Annahme ersetzt. 

Als lebende Bestandteile der Pflanzenzelle werden die Grundmasse 
des Zellplasmas, der Zellkern, die Chromatophoren und die Ohondrio- 
somen betrachtet. Alles übrige stellt leblose Einschlüsse dar. Nun ist 
aus der obigen Darstellung zu ersehen, daß die genannten lebenden Be- 
standteile der Zeile meistens eine flüssige Konsistenz aufweisen. Dieser 
Umstand erschwert auf den ersten Blick das Verständnis einer Organisa- 
tion des Plasmas. Namentlich aus diesem Grunde hatten ältere Autoren 
einen gallertartigen, das ist festen Zustand des Zellplasmas angenommen, 
ungeachtet der schlagenden Beweisgründe, die gegen eine derartige An- 
nahme sprachen. In neuerer Zeit sucht z. B. Soakth^ darzutun, daß 
wxmigstens ein Teil des Zellplasinas immer in einem gallertartigen Zu- 
stande verbleibt. In diesem Zusammenhänge ist der folgende inter- 
essante Befund von Gioklhobk u. WEBnii^ zu erwähnen: Der Zell- 
saft des Mesophylls der Blüten blätter von Ec hi um und Anchusa 
erwies sich als eine feste gallertartige Substanz. 

Doch hat Jost in seiner Pflanzenphyaiologie noch lange vor der 
Entdeckung der Chondriosomen darauf hingewieson, daß eine Organi- 
sation des Protoplasmas auch bei deren flüssigem Zustande denkbar 
ist. Hierbei kann natürlich nicht von einer Struktur, sondern nament- 
lich von einer Organisation die Rede sein. Jost :rn.achtc darauf aufmerk- 
sam, daß eine Armee, die docdi eine sehr vollkommene Organisation 
besitzt, mit einer Eiüssigkeit in der Beziehung verglichen werden kann, 
daß ihre einzelnen Bestandteile ohne Änderung der gesamten Konstitu- 
tion sich leicht verschieben lassen, läs ist ohne weiteres oinlouchtend, 
daß Chondriosomen und andere möglicherweise uuBichtbare Partikel- 
chen, die in der flüssigen Masse des Protoplasmas leicht vorschiohbar 
sind, individuelle Punktionen hesitzon können. Wollten wir eine innere 
Organisation des Protoplasmas verneinen, so würde uns niclits anderes 
übiigbleibon, als eine Regulation der Lebensvorgängo durch Kräfte an- 
zunohmen, die in der leblosen Natur ohne Analogien sind. Dies wäre 
aber eine vitalistischo Betrachtungsweise gewesen. 

Übrigens ist die imiere Reibung des Protoplasmas, besonders an 
der Oberfläche, häufig so groß, daß eine Verschiebung der einzelnen 
Teile beinahe unmöglich ist, und in derartigen Pällon auch eine Struktur 
im üblichen Sinne bestehen kann. Dafür spricht der Umstand, daß eine 
mechanische Behandlung oft den Tod des Plasmas wohl infolge Zerstö- 
rung der normalen Struktur herbeiführt. So können Pflanzenzellea und 
selbst Schleimpilze durch Pressen, Anschrieidon und analoge Einwir- 
kungen, welche die räumliche Anordnung der Protop laBmabestandtoilo 
verändern, schnell getötet werden. Im selben Sinne wirkt die Eisbildung 
im Zellsafte. Nach den Resultaten von Babtetzkö 'b MüLUEB-THUiiGACr^*-, 

1 ScABTH, G. W.: Protoplasma (BcrL) 2, 180 (1027). 

2 Geoklhoiin, G. u, P. Wbbee: Protoplasma (Berl.) 1, 427 (1926). 

3 Baetetzko: Jb. Bot. 47, 5Ö (1909), 

^ MütiListt-TuuKaAU: Landw, Ob. 15,453 (1886). 

Koßtytschcw-Wcrit, PflanzcniihyBiologio Xf, ^ 
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MoLisoHi und namentlich Maximow^ ist der Kältetod der Zelle im rn ext- 
erne Folge der Eisbildung. Gelöste Stoffe, welche die Eisbilciung voin 
hindern, sind nach Maximow zugleich Schützstoffe gegen Erfrierung. 
Auch der Hitzetod ist wohl eine Folge der Koagulation dcu* Idfisma- 
holloide und der damit zusammenhängenden Veränderung der Organisa,- 
tion des Plasmas^ zeigte, daß vegetative Pflaiizcuizeiicn boüu 

vorsichtigen Entwässern nicht getötet werden, falls die genuine Plasxtia- 
Ivonstitution unverändert bleibt. Die Ursache des Todes ist somit nicht 
der Wasserverlust an sich, sondern die damit verbundene »Sttnuing dei' 
normalen Organisation des Protoplasmas. 

Auch die Plasmolyse führt häufig zum Absterben des Plasmas*^, na- 
mentlich wenn ein Teil der äußeren Plasmaschicht box der PlasxnolyBCi 
an der Zellwand kleben bleibt und beim Zusammenballon dox’ plasnxatJ- 
schen Masse in dünne Fäden ausgezogen wird. Bleiixt die Zelle lundi 
der Plasmolyse noch am Leben, so wird sie durch Wiederholung dicHixr 
Umrührung'' des Plasmas bei der Deplasmolyse imxxier g(d.öiet. ln 
diesen interessanten Beobachtungen erblicken wir eine sehwerwiegxuKhi 
Stütze der Ansicht, daß eine gewisse Struktur des Protoplasma, s für das 
Leben unentbehrlich ist. Diejenigen, die eine morphologistdie Htiuktur 
des flüssigen Protoplasmas ablehnen, beachten nicht den ünistand, daß 
ein Zusammenmischen des zweifellos flüssigen ZGlUccrriy odex’ der eben- 
falls flüssigen Chromatophoren mit der Grundmasso des Zollplasxnas stets 
den Tod herbeiführt. Die mfcoskopisch sichtbaren AStriilvhu rxxn im, }h‘oto- 
plasma, denen einstimmig eine liervbrragendo Bedeutuxxg ha Zelkd)exi 
zugelegt wird, existieren also im flüssigen Medium. 

^ Gaidükovö kommt aber in seinen letzten Schriften mm Wx.dduß, daß 
im Protoplasma gar keine Strukturen existieren, wohLo für das Lohcui 
^ aUgemeinen Sinne des Wortes notwendig seien. Kr b(dra,cixl(?t das 
Protoplasma nicht als Ursache, sondern als Folge ikv Lebensvorgäu^uj, 
Der Begriff des Protoplasmas ist nach Gaibxtkov tun dyiiarniHchcr uml 
existieren nach diesem Forscher keine Merkmale, die allen ProtoplaKraen 
gemeinsam seien. Hierbei wird aUerdiiigs wiederum tlie mikro.skopiHfdio 
StrÄtur und vor aUem das allgemeine Vorfindon des Zcllk(‘rn/ni<dit 
m Betraolit gezogen. Die primäre Ursache der maHclüncnartigen ig- 
keit der Lebewesen und namentlich der Regulierung verKelu(^len t l e 
bensvorpnge wird von Gaidttkoy nicht angegeben. Diese Ä ii u ur 
ist wnhl als vitahstiscli zu bezeichnen, da sie sämtliche Rogitlalhmeu 

^^3 r Kälteresistenz der Pflanzen (nm ) rinn ' ^ ^ ' 

1 äSw.; '-»ÄZ.' ÜSj: 

^ Küsrsu, E.: Z. Bot 2'689 /lOXoV’ (Berl.| JO, 370 (lOao). 

137 (1912). - Hahstkk Cb™ 

- LnrnsenKW, a. a. 0 - cSuw l^ndbruksh. 2, 1 (li)22) 

KAEza,R.: Jb. Bot. 65, 551 (ller ^-’ 147. 22 (U)24). - - 

6, 162 367 a927). I-r<g<,pl„.s,na (Ihu-l.) 
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auf Kräfte zurückfübrt, die mit keinen organisierten Strukturen iin. Zn- 
sammenhange stellen und somit unerklärbar sind. 

Aus obiger Darlegung ist ersichtlich, daß unsere Kenntnisse auf dem 
GJebiete der Plasmastruktur sehr beschränkt sind. Die mikroskopisch 
studierten Strukturen sind im Sinne der Vorrichtungen zur Regulation 
des Stoff- und. des Energie Wechsels vorläufig unerklärbar; andererseits 
sind keiiui feineren Strukturen beschrieben worden, denen die soeben 
erwähnte Rolle zugeschrieben werden könnte. 

Die Flasiiiahaiit. Eine ausführlichere Besprechung verdient die 
Frage der Existenz einer unsichtbaren Plasmahaut, welche nach der 
Ansicht der meisten Forscher das Protojilasma allseitig umkleidet und 
also sowohl von der Zellwand, als von den. Vakuolen abtrennt. Diese 
Piasmaiiaut ist nicht zu verwechseln mit der äußeren, sogenannten hya- 
linen mikroskopisch deutlich sicditbarcn Plasmaschicht. Nehmen wir 
die Existenz einer unsichtbaren Plasmahaut an, so müssen wir bei der 
Erklärung der Stoffaufnahme durch das Plasma eine wichtige Holle dem 
Vorgang der Osmose zuschrciben. Wenn wir hingegen eine derartige 
Annahme ablehnoii, so kommt namentlich den Vorgängen der QueUung 
und Adsorption (Bd. T, S. 0, 8ff.) eine hervorragende Bedeutung bei der 
Erklärung der Stoff auf nähme zu. 

Als P,ij':rsFKERi- seine klassischen TJntersuehungon über die Osmose 
ausfübrte, hat er eine aiiffallende Älmlichkeit zwischen dem Vorhalten 
des x)laBmatis(dicn Wandbel(^gs der erwachsenen Pflanzonzellen und den 
künstlich herg(3stelltcn semixjcrmeablcn Medcrschlagsmembranen hor- 
vorgehobon. Weiter unten wird dargelegt worden, daß die osmotischen 
Eigenschaften einer erv^^achsenen Pflanzenzello mit dünnem, plasmati- 
sclien Wandbeleg und cinca* ZentraKakuole in der Tat von diesem Stand- 
X)unkte aus erklärt werden können, aber ganz unabhängig von der Exi- 
stenz einer Plasmahaut; in diesem Ifalle vorhält sich vielmehr der 
gesamte Plasmaschlauch als eine scraipormoablc Membran. Dasselbe be- 
trifft auch das Durchdringen vcrsfjhiedencr gelösten Stoffe in den Zeil- 
saf t. Hinsichtlich, des Hincindiffundiorens verschiedener gelöster Stoffe 
in das Protojdasma selbst ist es hingegen nicht gleichgültig, ob wir die 
Existenz einer Hernipermeablcn Plasmahaut annebmen oder ablehnen. 
Dieser grundlegende Untorscliied zw'ischcn Zellen mit einer Zentral- 
vakuolo und Zellen, W'clcho mit dem Proto;plaBmä vollständig gefüllt sind 
lind also keinen Zellsaft enthalten, wurde lange Zeit ungenügend be- 
achtet und erst neuerdings von Simles^ Ixitont. 

Exakte Nachweise der Existenz einer Plasmahaut gibt cs nicht, doch 
wau'den verschiedene mehr oderw^onigor wahrscheinliche GJründe zugun- 
sten deren Annahme angeführt. Zuerst hat de Vxues'^ die folgcuide Be- 
obachtung gemacht: Wenn man Sx>itogy razollen mit einer durch Eosin 
gefärbten Salpetersänrelösung x^läsmolysicrt und allmählich tötet, so 

. X Ptoeeee, W.: Osmotische Untersuchungen (1877), 

2 Stiles, W.t Permeability (1924). 
beVeibs, H.: Jb. Bot. .10, 465 (18SÜ). 
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wird das Protoplasma rot gefärbt, die Vakuolen bleiben aber ungefärbt 
und treten als weiße Kugeln aus dem rotgefärbten Zellinlialf«c d(Uit.U<di 
bervor (Abb. 1). Erst nach längerer Zeit färbt sich auch der Inhalt der 
Vakuolen. In diesem Falle ist die Existenz einer semipermeablon Mem- 
bran an der Grenze der Vakuolen zwar zweifellos, doch handelt; cs siffli 
hier nach Lepbschkiki nm eine postmortale Erscheinung, Zu dorsedbon 
Schlußfolgerung gelangt auch Bayliss^. Lepesohkin (a. a. 0.) })ohau|)- 
tet. daß die Hautscliicht des Plasmas ebenso wie die Koriihaut, ^ecdxdie 
die Hauptmasse des Zelücerns vom Protoplasma abtronneii soll, hei vielen 
Pflanzen und einzelnen Pflanzenzellen überhaupt fehlt. Ist aber eine 
derartige Plasmaliaut vorhanden, so stellt sie nichts axidcrcs dar, als 
diejenige feste Schicht, die an der Oberfläche der kolloiden, boBorid(H’K 
aber eiweißhaltiger Lösungen dadurdi 
steht, daß die Oberliächonspammng clcj; kob 
leiden Lösung herabsetzende Stoffe sie.h mi 
der Oberfläche anhäufen (vgl. Bd. I, S. 7ff,). 
LEPESCHKm wehrt sich besonders gegen die 
Annahme einer sich vom übrigen idasina 
scharf unterscheidenden somipormeablen. Haut, 
v’elche nach Ppeeeer eine allgonioino Be-’ 
schaffenheit des Protoplasmas dai'steilt, DioHo 
Annahme steht Lepesohkius Moinung nach 
im Widerspruche mit der foigondeu, Ta^iHaehe: 
Wird die Plasmahaut in di(3 GrimdmaHHO dos 
Protoplasmas versenkt, so löst sie sicdi v<ill. 
kommen. Auch Lapioque^ äußert sicli netharf 
gegen die Annahme einer semiperineabhm Plas- 
mahaut. 

^ Die meisten Forscher neigen fticdi {ibc,r zur 

der Existenz einer boatändigen Pias- 
-D 4. 7 j auch beim Heraustreten des nacdvtxm 

Protoplasten aus einer ZeUe sich schnell bilden soll. Die wichf.kHien 
Grunde zugunsten einer solchen Annahme sind die folgenden. 

Beobachtungen von Gaidtjkov* und na,. 
derrb;^,!'' die äußerste Hasmaschieht «ic.h von 

Srri? f unterscheidet. Diese äußere dünne Hehielit 

laut der Aussage von Pbicb nach außen gespannt an den Hl eilen 
^0 Plasmafäden, welche die Zentralvakuole durLetzem ^it d“/rw ’ 
m asse des P lasmas verschmelzen. PmoB nimmt an, dS elrm hS-' 

Physiol. 32, 146 (1913); 37, 282 (1015). ® -'>• 1 (ifi.i). Amcr. .1. 

® Lapioque, L. : Ann. de Physiol. 1, 86 (1936), 

logie '^tramikrüskopio in dtfr Bio- 

® Pbice, S. B. : Ann. of Bot. 28, 601 (1914). 
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Abb. 1. Eine gefärbte Splro- 
gyrazelle. (Erklärung im Text.) 
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Schicht schon aus dem Grunde postuliert werden weil nach der 

Plasmolyse die kolloiden Partikelchen bei der Plasmabewegung in die 
umgebende Flüssigkeit nicht übergehen. 

Seifuiz’ kommt auf Grund seiner Versuche übe.r Mikrosektion zum 
Sclüuß, daß eine H^autschicht des Plasmas wohl existiert, und zwar aus 
einem’ hydrophilen Kolloid von sehr großer inneren Reibung besteht. 
Diese Substanz befindet sich im Zustande eines Gels, wird aber gelöst 
bei der Plasma bewegung. H'ört dieselbe auf, so entsteht wieder eine 
feste Hautschicht. Laut dieser Auffassung hat die Hautschicht mit der 
beständigen Plasmahaut von Pfeffeu und de Vbies nichts gemeinsam. 
Es ist einleuchtend, daß eine Plasmahaut im Sinne Seifbizb und Le- 
PE8CHKIKS sich. Weder in chemischer Zusammensetzung noch in kolloi- 
daler Beschaffenheit von der Grundmasse des Protoidasmas unterschei- 
den kann. Ist es aber der Fall, so sind wir nicht berechtigt, prinzipielle 
Unterschiede der Durchlässigkeit zwischen dem Grund])lasma und der 
Hautsclücht anzunehmen. Wir dürfen nur voraussetzen, daß die äußerste 
Plasmaschicht konzentrierter ist und eine größere innere Reibung besitzt 
als die Grundmasse des Protoplasmas. Infolgedessen könnte die Haut- 
schicht größere Widerstände der Diffusion der gelösten Stoffe leisten. Der 
Unterschied mit dem Grundpiasma bleibt aber hierbei nur ein cpiantitativer . 

Als die zuverlässigsten Hachweise der Existenz der Plasmahaiit wer- 
den gewöbnlicb die Resultate der elektrornetrischen Bestimmungen an- 
gesehen. So haben vorBcbieclenc irorscher gefunden, daß lebende Zellen 
dem elektrischen Strome einen großen Widerstand ontgogensotzten^. 
Dieser Widerstand wird unmittelbar nach dem Tode erheblich herab- 
gesetzt, was auf eine Zersteirung der Hautsehicht zvirückgefübrt wird, 
Es bedarf kaum der Erwähnung, daß die genannte Ersclieitmiig auch 
anders erklärt werden könnte. Späterhin berichteten Ostebhout, Do- 
Mon* u. Jacques*'^ darüber, daß die Vakuolenschicht des Plasmas der Alge 
Valonia gegenüber der äußeren Plasmaschicht positiv geladen ist. Die 
maximale Potential difforenz ])Ctrug in Versuchen der genannten For- 
scher 38 Millivolt. Diese Beobacditung soll beweisen, daß die beiden 
Hautscdiichten ungleich sind und also nicht auf allgemeine Eigenschaften 
der Kolloide zurückgoführt werden dürfen, Demgegenüber ist darauf 
zu verweisen, daß die Eigenschaft d(U‘ Haut auf der Oberfläche der kolloi- 
den Lösungen nicht nur von der Zusammensetzung der licolloiden Ijösung 
selbst, sondern auch von der Zusammensetzung der angrenzenden Phase 
abhängt. Nun ist die ZusarnmenHotzung des Zellsaf tes ‘ mit derjenigen 
des Seewassers nicht identisch , Weis ’ kommt auf Grund seiner Beobach- 
tungen über K.atax>horese zum 8cldixß, daß eine Haiitscbicht dos Plasmas 
wohl existiert, und zwar aus dem Grunde, weil eine Plautschicdit bei der 

1 SntFinz, W.: Aim. ofBot. 80,200 (1021). 

2 Stewart, G. N.: ZbL PhyBiui. 11, 332 (1897). — MeChmmm: Amor. J. 
Physiol. 27, 240 (1910). — Ostekhotjt, W. J. V.: Science (N, Y.) 3(), 300 (1912). 
— Stiles, W. a. I. Jöbgenben: New Pliytoiogist 13, 226 (1914). 

3 OsTERHOXJT, W. J.V., Domox, E. B. h. A. J, JAOQxrES : J. gen. Physiol. 11, 
193 (1927). 

Weis, A.: Planta (Berk) 1, 145 (1925). 
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Kataphorese nur an der Vakuolengre^a, “«^VnnßoXnLuufhh^ 

Oberfläche des Protoplasmas entsteht. Wms 

daß Plasmafäden, die wohl eine größere Menge der j 

haut enthalten, gegenüber Temperaturänchrungen u pi„gn,.,£, gintl 

leolvtischei, Fe™»t. «»te»ter .b d» ^ 

Fassen w das oben Erbrterte snsammen, so .™'. “,,L 

Existenz der Plasmahant durcli keinerlei dire e " Vovwin^^e 
wird. Für das Verständnis des Wesens tll lof du 

in den Hlanzenzellen ist dieser Umstand aUerdmgs 
wir den gesamten plasmatischen Wandbeleg der erwac ' ' ■ i'.’ " 

eine gewissermaßen semipermeable Membran betrachten 
die vorhandenen Messungen des osmotischen Druckes am jO ^ c ^ 
geführt worden sind. Dasselbe gilt für die Diffusi^ versc ucf enu^ / .1^ 
aus dem Aiißenmedium in den Zellsaft. Bei der Besc irei )ung < ( k.>s 

bezüglichen Vorgänge wird also die Erage der Existenz c er . asina laii - 
überhaupt nicht diskutiert werden. Was nun die Aufnahme jorH(üi,ie- 
dener Stoffe durch das Protoplasma selbst anbelangt, so musBCUi a o 
Theorien der Stoffanfnahme der Existenz oder Nichtexistenz emor Bolh- 
ständigen Plasmahaut Rechnung tragen. Bisher haben fast alle torBcher 
leider keine scharfe Grenze gezogen zwischen dem Eintritt verBciuedencr 
gelösten Stoffe in das Plasma und in den Zellsaft, was zu mancdien 

verstäiidnissen. geführt hat. i 1 ♦ 

Diffusion. Eine allgemeine Eigenschaft der Gase besteht darin, dau 
ihre Moleküle sich in gleichem Abstande voneinander befimlen. Wird 
dieses Gleichgewicht gestört, so stellt es sich nach einiger Zeit Hpontuu 
wieder her. Lassen wir z. B. einen mit beständigem Gas gcfüliicn Iki- 
hälter mit einem anderen ganz leeren Behälter komnmnizieren, so wird 
das Gas in den leeren Raum so lange einströmen, bis eine yorikommon 
gleichmäßige Verteilung der Gasmoleküle in den beiden miteinander yor*- 
bundenen Behältern zustande kommt. Genau dasselbe Verhalten zeigen 
zw^ei verschiedene Gase, wenn sie zuerst in gesonderten Behälter n v(fr- 
schlossen sind und alsdann eine Verbindung zwischen den beiden Behäh 
tern liergestelit wird. Die beiden Gase verteilen sich ganz unaJilülngig 
voneinander (natürlich wenn sie miteinander chemisch nicht roagier(m) 
gleichmäßig in gesamtem Raume der beiden Behälter. Dieser Vorgang 
heißt Diffusion. 

Derselbe Vorgang findet auch in Elüssigkeiten statt. Aiudi die in. 
flüssigen Medien gelösten Stoffe verhalten sich wie Gase, nur ist die 
Diffusion in diesem Ealle wegen der inneren Reibung eine erlie}>li(jh 
langsamere. Überhaupt ist die Geschwindigkeit der Diffusion geiöstcr 
Stoffe von der physikalisch-chemischen Natur derselben, der Konzen- 
tration und der Temperatur abhängig^. Nach Exce:^ kann die J)iff usions- 
geschwdndigkeit durch die folgende Gleichung ausgedrückt werden: 


dö:=^ -D 


de 

dx 


^ Graham, T.: PMlosopMc. Trans, roy. Soc. Lond. 140, 1 (1850). 
2 Eick; Poggend. Ann. 94, 59 (1855). 
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Hier ist C die Menge des gelösten Stoffes, welche in einem Punkt ii;, 

de • 

wo das Konzontraticnisgefälle gleich , ist, in der Zeit dt eine lineare 

(ix 

Einheit durchwandert. D ist die Diff usionskonstantc ; sie bedeutet die 
Substanzmenge, die beim Ivo nzentrationsgef alle gleich in der Zeit- 
einheit cin(3 lineare Einheit durchwandert. 

Die Biffusionskonstantc verschiedener Stoffe ist sehr ungleich. Sie 
verändert sich außerdem sehr stark in Abhängigkeit von der Temperatur 
und, der Konzentration der Lösung. Sie ist gev^öhnlich groß bei Elektro- 
lyten und Stoffen von niedrigem Molekulargewicht. Bei Zuckerarten 
und namentlich bei kolloiden Stoffen ist die Diffusionskonstante sehr 
gering. Für Ciase hat man schon längst die Abhängigkeit der Diffusions - 
konstante vom Molekulaigewicht durch die folgende Gleichung ausge- 
drückt : 2 

D • \’m = K, . 

wo m das Molekulargewicht des Gases ist. Für gelöste Nichtelektrolyto 
hat Heuzoci^ die folgende Gleichung vorgcschlagcn: 

D • ’tj ' = K, 

wo r/ die innere Beibung des Lösungsmittels und v das spezifische Vo- 
lumen ist. In diesem I\alle muß also der inneren Reibung Rechnung 
getragen werden. Obige Gleichung wurde für verschiedene Stoffe als 
zutreffend gefundoriL 

Findet eine I,)iffusion in heterogeneii Medien statt, so gilt die fol- 
gende Regel: Bleibt die Molekülgröße eines bestimmten Stoffes in beiden 
angrenzenden Phasen eine und diesolbe, so besteht beim cingetretenen 
Gleichgewicht eiti konstantes Verhältnis zwischen den Konzentratioi,ien 
des in Frage kommenden Stoffes in den })oidon Phasen: 



Diese Größe heißt ,,Vorteiluiigskoeffizietd/''. Sie verändert sich nicht 
in Gegenwart von anderweitigen Stoffen. 

Findet hingegen in einer bestimmten Phase Polymerisation des ge- 
lösten Stoffes statt, so verändert sich die olnge Gleichung in: 


wo n die Anzahl der zu einem Komplex assoziierten Moleküle des ge- 

^ Ries ist der Fall wenn zwei FlüHsigkeitBobenen {im. Durchschnitt um eine 
lineare Einheit voneinander entfernt) ein Konzentralionsge fälle von 1 aufweißen. 

^ Exneb, F. : SitzgHbor. Akad. Wiss. Wien, Math.-naturwißs. Ki. 70, 465 
(1874); 75, 263 (1877). 

3 Hbezog, E. O.; Z. Elektrochem. 10, 1003 (1910). 

Padoa, M. e F. CJoKSXNi: Atti Accad. Lineei, Kendic., «er. 5, 24, 461 (lölö). 
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lösten Stoffes bedeutet. Beachtenswert ist die Ähnlichkeit dieser Glei- 
chung mit derjenigen der Adsorption: 


m 

wo die Menge der adsorbierten Substanz auf der Oberfiäcboneinhoil» 

des Adsorbens bedeutet und also durch (7i ausgedrückt werden kann. 
Bann haben wk genau dieselbe Gleichung, wie im Balle einer mit Poly- 
merisation kombinierten Diffusion. 

Der Temperaturkoeffizient der Diffusion ist niedrig und scli wankt 
von 1,2 zu 1,3. 

Der Diffusionskoeffizient der Elektrolyte wird häufig durch verschie- 
dene Mchtelektroiyte erheblich herabgedrückt. Dies ist z. B. aus (h^in 
folgenden Beispiel zu ersehen^: 


Diffusion von KCl in Zucker- und Giycerinlösungcn. 


Sut) stanz 

Konzentration 
(Graramoleküle im 
Liter) 

Diffusionskooffizieiit 

Keine 


1,53 

Bohrzneker 

1,5 

0,49 

5> 1 

2,0 

0,25 

Glycerin | 

5,0 

0,50 

j> i 

7,5 

0,20 


Diese mächtige Einwirkung der Mchtelektroiyte auf die Diffusion 
der Elektrolyte hat eine große physiologische . Bedeutung, wurde aher 
bisher ungenügend heachtet. 

In diesem Zusammenhänge ist auch der folgende Umstand zu cr- 
wähnen: Altere Autoren behaupteten, daß die Ditfusionsgeschwindigkeifc 
in Uelatme und anderen Gelen dieselbe ist wie in reinem Wasser. Diese 
Annahme wimde jedoch durch die neueren Untersuchungen nicht be- 
statigt; es zeigte sich vielmehr, daß Kolloide die Diffusir.nsee.o l.v. iu.liL;- 
heit der Salze ebenso wie Zuckerarten und ainicre 
herabsetzend Noch stärker wird die Diffusion der Kolloide selbst diircih 

T gehemmt; dieselbe kommt meistons 

praktisch überhaupt nicht zustande. 

in d?? quantitativen Bestimmung der Diffusion sind 
nutzt allgemeinen Physür beschrieben. Meistens be- 

Verfahren: 1. Eine dhekte chemische Analyse ver- 
StSr t nach bestimmten Zeitintervallen. 2. Eine 

Leitfah^keitsbestimmung verschiedener Lösungsschichten (bei der Dif- 

der EarbonleräntemJ, 
'W - ^^catoien, die mit der DiffusionsgeHchwindigkcit der 
je^b^eranderung hervorrufenden Substanz gllichon Schritt hält. 

Honn, n. J. ZmoLmi 1 phvSrCiem ^49 (1888). -H. Becti- 

Biochem. J. 15, 620 (1921) ' ' " ^Stilbs, W. a. G. 8, 
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Osmose. Als Osnioso bezeiclmet man eine Diffusion durch Mcin- 
})ranen. Dieselben sind für verschiedene Stoffe in sehr ungleichem Grade 
durcldä.ssig. Schon längst unterscheidet man mit Graham^- KolioidOj 
welche durch solche Membranen wie Pergamentpapier, Tierblasc, 
Kollodiumhaut praktisch nicht diffundieren, von den Krystalloiden, 
welche durch die genannten Membranen verhältnismäßig leicht ein- 
dringon. Übrigens permeieren auch verschiedene Krystailoide sehr un- 
gleich und zwar meistens schwerer als reines Wasser. Es ist also ohne 
weiteres klar, daß eine und dieselbe Lösung sich bei der Diffusion anders 
als bei der Osmose verhält. 


Stellen wir uns zunächst vor, daß eine konzentrierte Zuckerlösung 
vom reinen Wasser durch eine der oben erwähnten Membranen getrennt 
ist. Dem Bestreben der Zuckermoleküle, 

in gleiche Abstände voneinander zu. ge- ¥ c 

langen, wird zunächst in einem größeren 

Maße durch Diffusion des reinen Was- jl 11^ 

sers durch die Membran als durch die || ^ j| 

Diffusion der Zuek'crmoleküle selbst 

Folge geleistet, da die Membran reines 

Wasser bedeutend scdineller als Zucker 

durchläßt. Doch wird, schließlich ein 

Konzentrationsausgleicli des Zuckers zu 

den beiden Seiten der Membran berge- 

stellt, da die Zuckermoleküle durch die 

Membran e})enfalls eindringen. Dieser 

Sachverhalt wird im sogenannten Os- . 

mometer von Dutuoühet (Abb. 2) ver- 
anschaulicht. Der genannte Jforscher 
hat als Erster die osmotischen Vor- •*: : 

gänge regelmäßig studier Aus der Ab- — 

bildung ist zu ersehen, daß das Du- — ^ — 

, j • 2. OHmoiriütcr von BtimooiiET. 

TiiocHRTsclie Osmometer aus einem um- (Erklärung im Text.) 

gekehrt gestellten Trichter mit Stcigrolir 

besteht. Die breite Seite des Trichters ist mit Tierblasc oder Pergament- 
papier verscidoBsen und in eine Schale mit reinem Wasser vorsoiüct. 
Im Innern des Trichters befindet sich eine konzentrierte Zucker iösung. 
Anfänglich, erfolgt die Endosmoso des Wassers in den Trichter mit 
einer größeren Geschwindigkeit als die umgekehrte Exosinose des Zuckers 
in die Schale; infolgedessen vergrößert sich das Flüssigkeitsvolumen im 
Trichter, die Lösung steigt im Ilohr und es entsteht zunächst ein erheb- 
licher hydroBtatischer Druck im Trichter. Da aber auch Zucker langsam 
aber unaufhörlic^h ins äußere Wasser gelangt, so wird das Konzentra- 
tionsgefälle und mithin auch, der hydrostatische Druck zu den beiden 
Seiten der Membran allmählich ausgeglichen. In diesem Moment ist 


1 Graham, T. : liebigs Ann. 121, 1 (1861). 

DumocHET, E.: Ann. Cliini. et rhys.,ser. 2, .15, 393 (1827); 37, 191 (1828); 
40, 411 (1832); 51, 159 (1832). 



26 Die Grundlagen der Physiologie der Stoffaufnahme und »Stoffwanderung, 


auch kein Unterschied im Fliissigkeitsniveau innerhalb und anßerliaU.) 
des Trichters bemerkbar. 

Dieser einfache Versuch zeigt, daß bei der ungleichen Perineai)iiität 
der Membran für Wasser und die darin gelösten Stoffe ein liydrostatiscdier 
Druck entsteht. Derselbe ist zwar vorübergehend, aber nur deswegen, 
^weil das Konzentrationsgefälle sich allmählich ausgleicht. Wäre die 
Membran für den in Wasser gelösten Stoff vollkommen impermeabel, so 
sollte ein andauernder Druck entstehen. Oben wurde bereits crwälint, 
daß Kolloide durch Tierblase und Pergamentpapier praktisch nicht 
diffundieren, doch sind die durch kolloide Lösungen hervorgcrufcnien 
Drucke aus den weiter unten zu erörternden Gründen sehr gering und 
entsprechen durchaus nicht denjenigen hydrostatischen Druckeu, die 
in Pflanzenzellen gemessen werden. 

Es existieren aber Membranen, welche nicht nur für Kolloide, sondern, 
auch für krystallinische Stoffe, darunter auch für Elektrolytc, so wenig 
permeabel sind, daß die durch Lösungen dieser Stoffe bewirktoti hydro- 
statischen Drucke sehr lange Zeit f ortbestehen und also geiiresvson werfleu 
können. Es sind dies die sogenannten semipermeablen Membranen. Als 
semipermeahel werden theoretisch solche Membranen bezeichnet, welcdie 
nur das Lösungsmittel, aber keinerlei gelöste Stoffe durchlasson. In der 
Praxis sind jedoch derartige Membranen bisher unbekannt: die experi- 
mentell erforschten „semipermeableiT^ Membranen unterscheiden sieh 
von den permeablen (wie Tierblase, Pergamentpapier u. a.) nicht quali- 
tativ sondern nur quantitativ, indem sie gelöste krystallinische Stoffe 
viel weniger durchlassen. Doch ist dieser Unterschied selir becioutond 
und praktisch bleibt häufig das Konzentrationsgefälle tagelang unver- 
ändert, wodurch eine genaue Messung des entstandenen Drucks crruöo:- 
liclit wird. ^ 


Die Eigenschaften der semipermealblen Membranen (unter oüjigor 
Einschränkung) besitzen in erster Linie die sogenannten Niedersoldags- 
membranen, die durch. lonenumtauach aus Kupfersalzen und Kerro- 
cyankalium Chiorcaloium und Dinatriumphospliat, Eisensalzen und 
Ferrocyaniabum u a. entstehen^. Trägt man in Ferroeyankalium- 
losung einen kleinen Krystall von einem löslichen Kupfersalz ein, bo be- 
merkt man alsbald an SteUe des Krystalls einen mit der Lösung des vor- 
wendeten Kupfersalzes gefüllten Beutel, Die Membran des BLtels be- 

Weise, der&ystaU sich aufzulösen beginnt und aUseitig von einer 

LösuS uÄ?rR^"®' umgeben wird, bildet sich an der (Irenze dieser 
^ alleren Ferrocyankaliumlösung ein Niederschlag von 
I^errocyankupfer Die entstandene Membran ist sowohl für Kupforsak 

wf f hingegen leichter pemeabol' 

Das Wasser dringt demnach ins Innere des Beutels ein und es ei Sit 

bmst_^eUe des geringsten Widerstandes und die Kupfersaklösuig 
87, mSh ßO**’ 1866, 97, 113. - Arch. f. Physiol. 
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fließt aus dem entstaudenen Loch heraus. Doch tritt diese Lösung so- 
fort mit der Derroeyankaliumlösung in Kontakt, und es bildet sich an 
dieser »Stelle wiederum eine semipermeable Membran, welche die ent- 
standene Spalte vei'Hcldießt. Der ScJilauch hat sich infolgedessen etwas 
vergrößert. Der gesamte Vorgang wiederholt sich; der Schlauch wächst 
ruckweise und nimmt je nach, den Bedingungen des Außenmilieus ver- 
schiedenartige Dorrnen ein. Es sind dies die sogenannten TEAXJBEschen 
Zellmodello, die nach der Ansicht einiger Forscher das Wachstum der 
Zelle erläutern sollen. 

Für quantitative osmotische Untersu- 
chungen sind die in obiger Weise entstan- 
denen Membranen wogen ihrer Labilität 
unl>rauchbar, und direkte Messungen dos os- 
motischen Drucks wurden erst durch die 
klassisclien üntcrsucluingen FjfE.ir,FEBs^ er- 
möglielit. An Hand der folgenden sinn- 
reichen Versuchsaiiordnung hat Peeeeeb die 
TKAUBEsche Nicdersclilagsmembran gegen 
eine feste aber leicht j)crmeable Widerlage 
gelegt (Abb.3). Er benutzte Ly linder aus 
porösem Ton, welche zu Elementen benutzt 
werden. Diese Gylinder wurden zunächst mit 
Wasser injiziert und dann in eine Lcisung von 
Kux)ferBulfat gestellt, während in das Innere 
der Zylinder sogleich oder nacii einiger Zeit 
F( uT( )c.y j i n Ivu 1 i 1 1 n 1 1 (■*) s 11 n g gc bracht wurde . 

Uutcir diesem Veibält nisstui dringen die bei- 
den Mornbranogene in die sie trennende 
Tonschoidewand ein und bilden innerhalb 
der Poren eine Niederschlags, membran aus 
Fcrrocyankux)f er. Noch besser bewähren si(di 
nach P.FKr’EEE Toxicylinder mit Membranen, 
die der Innenfläche aufgelagort sind. Zu die- 
sem Zw^ecke imbibiert man zunächst die x>o- 
rösen Toncylinder allseitig mit Kupfersulfat, 
wäscht sie mit Wasser aus und füllt mit 
Ferroeyankaliumlösung . 

Nachdem sich die Nioderschiagsmembran gebildet hat, wäscht man 
den Oyiindcr gründlicdi aus, um, die letzten Spuren der zur Membran- 
bildung verwendeten Salze zu entfernen, füllt ihn mit der zu unter- 
suchenden Lösung, verbindet ilin mittels des auf der Abbildung dar- 
gestellten Ansatzes mit einem Qiiecksilberman(,)meter und stellt ihn in 
reines Wasser. Nach mehreren Stunden erreicht der innere hydrosta- 
tische Druck eine bestimmte Höhe, die dann tagelang unverändert bleibt 
und in verschiedenen Osmometern eine und dieselbe ist. Diesen Druck 



Abi). 11.' Oflmoinctor voa Pii'EFFEii. 
Tonz(illc, r, v, i ölawinsatz:, ni 
Manonuitiu*, a VorHoliliißHtllck. 
(Nach .PFHmß.) 


^ PrjBrFEii, W.: Osmotische Üritersuchungen (1877). 
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bezeichnet man als osmotischen Bruck der betreffenden Lösung. Ber 
osmotische Bruck der krystallinischen Stoffe kann folglich im Piteffer- 
schen Osmometer direkt gemessen werden, und zwar deshalb, weil die 
Mederschlagsmembran im Verlaufe langer Zeit nur ganz unbedeutende, 
praktisch belanglose Mengen der gelösten Stoffe durchläßt. Bas Mano- 
meterrohr muß capillar sein, sonst würde die Bruckmessung ungenau 
ausfallen. Ist das Manometerrohr weit, so kann es sich teilweise mit 
Wasser füllen; infolgedessen wird das Volumen der inneren Lösung ver- 
größert und ihre Konzentration herabgesetzt. 

Osmotischer Druck und van ’THoFFSche Theorie der Lösungen. 
Bereits die ersten PFEFFERschen Versuche ergaben das folgende über- 
raschende Kesultat: Ganz geringe Konzentrationen verschiedener 
wasserlöslichen Stoffe besitzen einen hohen osmotischen Bruck, der im 
direkten Verhältnis zur Konzentration wächst. Bies ist z. B. ans der 
folgenden Tabelle Pfeffers zu ersehen: 


Rohzuckerlösungen bei 13,7® — 14,7®. 


Nr. des Osmometers 

Konzentration 
in Gew.-Froz. 

Druckhöhe in. cm 
Quecksilber 

1 

1 

1 53,8 

2 

1 

! 53,2 

3 

1 2 

101,6 

4 

4 

208,2 

5 

6 

307,5 

6 

1 

53,5 


Eine 2proz. Zuckerlösung, die in Pflanzenzellen oft vorkommt, be- 
sitzt also einen osmotischen Bruck von über 1 Atm. Bie hier nicht 
zitierten Baten beweisen, daß eine Iproz. Traubenzuckerlösung den 
osmotischen Bruck von 1,25 Atm. und eine Iproz. NaCl-Lösung gar den 
osmotischen Bruck von 7 Atm. ausübt. Zweitens ist es ersichtlich, daß 
der osmotische Bruck der Konzentration der Lösung direkt proportional 
ist; die vorhandenen Abweichungen von dieser Regel liegen innerhalb 
der Grenzen der Versuchsfehler. 

Es war dem großen Chemiker van 't Hoff Vorbehalten, aus den 
PFEFFERsohen Resultaten wichtige Schlußfolgerungen hinsichtlich der 
Katur der Lösungen zu ziehen. Obiger Zusammenhang zwischen Bruck 
und Konzentration der Lösung erinnert an das Gesetz von Boyle und 
Mariotte. Nachdem van Hoff andere Resultate Pfeffers auf ra,o- 
kre Konzentrationen umrechnet hat, zeigte es sich, daß der osmotische 
Bruck auch den Gesetzen von Gay Litssao, Avogabro und dos Partial- 
drucks gehorcht. Hieraus zog van Hoff den Schluß, daß gelöste und 
psförmige Stoffe sich in einem und demselben molekularen Zustande 
befmden. Um sich dies zu vergegenwärtigen, muß man sich an die 
Formulierung der wichtigsten Gasgesetze erinnern. 


Gesetz von Boyle und Mariotte. Bei konstanter Temperatur 
^ bestimmten Gasmasse dem Volumen umgekehrt pro- 

fv~ K. 
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2. Das Uesotz von Gay-Litssao. Boi konstantem Volumen steigt der 
Druck p einer bestimmten Gasmasse bei T« iijü einen von der 

Natur dos Gases i sü- konstant ist. 

Dasselbe gilt für 'i' - \ -i. des Gases beim konstanten Druck. 
Der genannte Betr-ig l-..! d. ;i W-,-!-! ".■m»:;«;,; 1/273 für Änderung der Tempe- 

ratur um D. Dies läßt sich durch folgende Gleichungen ausdrücken: 

Vt = Vo (1 H- 0,0367 t) oder pi = (1 + ^7273 t), 

Vi ~ Vfi (1 -f 0,00367 t), oder -Vo{l + 1/273 t), 

wo pt und vt den Druck und das Volumen bei der Temperatur t, 2h '^o 
Druck und das Volumen bei der Ausgangstemperatur bedeuten. 

Die beiden Gleichungen lassen sich in allgemeiner Form auf folgende Weise 
z US ammenf aasen : 

t>v = P„v„ (1 + 1/273 1) = J (273 + t). 


Mißt man die Temperatur vom absoluten Null, das ist von — 273*^ ab, so ver- 
wandelt sich 273 in 2^ und die gesamte Gleichung in 


pv = 


Po'^o 

273 


T, 


3. Das Gesotz von AvoaADiio. Die Massen der Gase, die bei gleicher Tem- 
peratur und gleichem Druck das gleiche Volumen einnohmen, verhalten sich wie 
ihre Molekulargewichte. Mit anderen Worten, nimmt das Grammolekül eitles 
beständigen Gases bei 0<^ und 760 mm immer einen und denselben Raum ein. 
Dieser Raum ist gleich 22,42 Liter. Ümgekolrrt ist der Druck eines Grammoloküls 
des auf 1 Liter bei 0^ zusammengopreßten Gases gleich 22,42 Atm. Führen wir 

diese Größe in die obige Gleichung pv - • T ein, so erhalten wir die Grüße 

pv in Zahlen: 

Bei 0^ und p = 1 Atm. 


ppV^, _ 1*22,42 
273“ 273 


= 0,0821 und pv^ RT= 0,0821 T. 


E ist die Gaskonstante, erhalten durch Kombination der Gasgesetzte. 


Aus (Ion PPEFFERScheri Versixchsdaten bozüglioli des Einflusses der 
Konzentration und der Temperatur auf den osmotischen Druck hat 
VAK 'tHoee berechnet: E =-= 0,0817. 

Diese Größe stimmt mit derjenigen der Gaskonstante innerhalb der 
Grenzen der Verfluchsfehler überein. Somit wird bewiesen, daß die ge- 
lösten Stoffe den Gasgesetzen gehorchen. Hieraus zog vak ’t Hoee den 
folgenden Schluß: „Der osmotische Druck einer Lösung entspricht dem 
Druck, den die gekiste Substanz bei gleicher Molekularbesohaffenheit 
als Gas oder Dampf im gleichen Volumen und bei gleicher Temperatur 
auBüben würde' 'L PJs zeigte sich in der Tat, daß alle Mchtelektrolyte 
in einer Konzentration von 1 Mol. in 1 Liter den osmotischen Druck 
von 22,4 Atm, ausüben. Löst man dagegen 1 Mol. irgendeiner Substanz 
in 22,4 Liter Wasser, so erhält man den osmotischen Druck gleich 1 Atm. 
unabhängig von der chemischen Natur des Nichtolektrolyts. 

In diesem Zusammenhänge ist noch der folgende Umstand zu er- 
wähnen: Auch das den Gasdruck beherrschende Gesetz des Partial- 


1 VAN’THorr: Z. physik. Chem. 1, 488 (1887). 
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drucks behält seine Gültigkeit für gelöste Stoffe. Der osmotisc^lio DmoJc 
ist immer so groß, wie die Summe der osmotischen Partialdrucke, die 
jeder gelöste Stoff für sich ausüben würde, wenn er allein im gegebenen 
Volumen des Lösungsmittels verteilt wäre. Wir sehen also, daß die gci- 
lösten Stoffe sich den gasförmigen wirklich in jeder Eezichiing analog 
verhalten. 

Es ist dies ein beachtenswerter Fall in der Geschiciite der c‘-xakten 
Wissenschaften: eine neue wichtige Theorie der Lösungen wurde auf 
Grund von Untersuchungen festgestellt, welche ausschließlich biologische 
Zw-ecke verfolgten: Pfefpeb hatte nämlich vorerst nur die Absicht-, ein 
Modell der Pflanzenzelie zur Messung des hydrostatischen Drucks des 
Zellsaftes aiifzubauen. Die poröse feste Tonwand seines Osmoruoters 
sollte der Cellulosewand der Pflanzenzelle entsprechen, die mit Poren 
versetzt und als Eegei für allerlei gelöste Stoffe leicht permca-bcd ist. 
Die semipermeable Niederschlagsmembran des PirEEEEiischcn Osmo- 
meters sollte dem protoplasmatischen Wand- 
I belag der erwachsenen Zellen und die innere 


C 


W 


AUl). 4. Schema des osmotiseheri 
Drucks. (Erklärung im Text.) 
(Nach VÄi? -T HorF.) 


juosung aer Zentralvalaiüle, die mit Zcdlsaft, 
cl. i. mit einer Lösung verschiedener »Stnffe 
gefüllt ist, entsprechen. 

Der osmotische Druck ist eine wiciitigo 
I)hysikalisch chemische Konstante der I^ö- 
sungen, die mit anderen Konstanten unmittel- 
bar zusammenhängt. Darül)or wird nocli 
weiter unten die Rede sein. Hier sei nur clor 
Umstand erwähnt, daß der osmotiacdio Druck 
genau dieselbe Arbeit leisten kann, wie der 
entsprechende Gasdruck bei gleieher Tem- 
peratur. Diese Arbeit wird ' in bbendon 
^ Pflanzenzellen in der Tat geleistet; sie 

äußert sich im Turgor^uck, Dehnung der Gewebe, Überwinden der 
fechwerfaaft durch Aufheben verschiedener Pflanzenorgane (z. ,B. bei 
Reizwiiknngen) nsw. Eine Steigerung des osmotischen Druelis durcdi 
Konzentrieren der Lösung verbraucht umgekehrt ebenso viel Ar I, eit, wie 

SfSrsTZu Gasmenge. Dies kann dundi ein 

O^d^U^pf« Illustriert werden (Abb.4). Denken wir uns einen 
LylinderU, der an seinem unteren Ende mit einer semipormcablen Mem- 
bran verschlossen und mit einer Lösung L gefüllt ist. Der Gv Sr 

üTt 

Kl ^ ^ Losung, so wird reines Wasser durch die mmimw 

eich sSiufßlMdn Gleichgowkdit stellt 

steigJrui Konzentration«. 

u ^ ebenfalls steigt, dem mechanischen Druck des 
in wLtma^ eich geworden ist. Die verbrauchte Arbeit verwandelt sich 
in Warme und die Analogie mit der Gaskompression ist aZ eSe vdl 
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kommene. ,Ek bedarf kaum der Erwähnung, daß die Verdünnung der 
Lösung umgekehrt mit einer Wärmeaufnahme verbunden ist. 

Tlieorieii des osmotisclien Drucks. Die einfachste Erklärung des 
osmotischen Drucks ist identisch mit derjenigen des Gasdrucks. Die 
kinetische Gastheorie erklärt den Gasdruck als eine Summe der Stöße, 
welche die nach allen Dichtungen fliegenden Gasmoleküle den Wan- 
dungen des Gefäßes versetzen. Da die gelösten Moleküle sicli mit den 
Gasmolekülen vollkoramon analog verhalten, so können wir uns vor- 
stellen, daß auch die Wände des mit einer Losung gefüllten Gefäßes 
Stöße von den nach allen Dichtungen schnellenden Molekülen dar ge- 
lösten Stoffe erhalten. Die Anzalil dieser StiVße wächst mit Ivonzen- 
trationssteigerung ixnd die von ihnen geleistete Arbeit vergrößert sich 
bei Temperaturziinahmo laut den oben dargolegton Gesetzen. 

Ein Gasdruck kann nur in einem geschlossenen Daixme Zustande- 
kommen. Der (jsmotischo Druck soll aber auf Grund der kinetischen 
Theorie auch in offenen Gefäßen existieren. Auf den ersten Blick er- 
scheint es als unbegreiflich, daß ein Druck auch, auf die Oberfläche einer 
Lösung ausgeübt wird. Es wird aber angenommen, daß dies tatsächlich 
der Eai.1 ist. .Es oxisl iert nämlich in iflüssigkeiton ein. einwärts gerichteter 
Binnendruck, der Tausende von Atmosphären beträgt; dieser Druck 
wirkt also dem (jsmotisclien, Druck entgegen. Der Binnendruck ist selbst- 
verständlich noch, gnißer an der Oberfläche dos reinen Wassors, wo ihm 
kein osmotiscjhei' Druck entgegen. wirkt. Unter diesem, Überdruck wird 
Wasser durch die scmipcrmeablc Membran eines oben nicht vorsclilosse- 
non Osmometers li ineingepreßt, ]i3s muß hieraus eine Volumonzunahine 
im Osmometer erfolgen, deren Größe vom äußeren Überdruck abhängt. 
Dies ist denn auch in eincim oben nicht verschlossenen Osmometer der 
Eall. Kino andere Erklärung des osmotiscdien Druckes besteht darin, daß 
Wasser ins OsmoTneter aktiv cinströmt, da es einen Konzontrations- 
ausgleich zu bowirketi strebt. Analoge Erscheinungen wurden ancli bei 
Gasen walirgcnommen. Sind z. B. zwf^i Gase durch, eine Scheidewand 
getrennt, die nur für das eine Gas durchlässig ist, so strömt das näm- 
liche Ckis so lange durch die Wand, bis sein Druck zu den beiden Seiten 
der Scheidewand gleich geworden ist. 

Di() sogenannte Hydrattheorio der Lösungen erklärt den osmotischen 
Druck durch die Affinität der gelösten Stoffe zum, Wasser. Dieses ,,Was- 
BcranziehungBvermögen“' bewirkt den osmotischen Druck, falls eine 
weitere Endosmose des Wassers durch die semipermeable Membran in 
das Osmometer ausgeschlossen ist. Die Hydrattheorio wird im zwölften 
Kapitel, bei der Besprechung der Saftbewegung in den Siabröhren, aus- 
führlicher erläutert werden. In diesem Kapitel werden wir uns vor- 
läufig an die kinetische Theorie halten, weil dieselbe das anschaulichste 
Bild der osmotischen Vorgänge ermöglicht. 

Osmotischer Druck der Elektroiyte und Kolloide- Die oben 
geschilderten Degelmäßigkeiten beziehen sieh auf die Nichtelektro- 
lyte. Die Elektroiyte lieferten sowohl in Versuchen von PFEFrEU, als in 
denjenigen seiner Nachfolger solche Desultate, die der VAisr ’t HoEEschen 
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Theorie scheinbar widersprachen. Auch hei einem und demselben hilolc- 
troljden 'vnirde kein konstantes Verhältnis zwischen Konzentration und 
osmotischem Druck gefunden. Dieser scheinbare Widersx)ruch uuirde 
dnrch äbrheniusi nicht nur aufgeklärt, sondern zur Unterstützung 
seiner Theorie der elektrolytischen Dissoziation verwertet. Diese Tiieo- 
rie besteht bekanntlich darin, daß nur ein bestimmter Teil der Gcsaimt- 
menge eines gelösten Elektrolyten als Stromleiter fungiert. .Dieser 
aktive Teil des Elektrolyten entsteht durch Spaltung seiner Moleküle. 
Letztere geht bei der Auflösung der Substanz spontan vor sich und 
ihre Produkte sind nichts anderes als die Ionen von Fabadav. Nur 
Ionen tragen eine elektrische Ladung und sind an der Stromleitung be- 
teiligt. Damm ist es möglich, den Dissoziationsgrad eines Elektrolyten 
durch direkte Messung der Leitfähigkeit seiner Lösung zu ermitteln. 
Der Dissoziationsgrad ist von der Konzentration der Lösung abhängig 
und zwar vergrößert sich die Dissoziation hei der Verdünnung dei* Lösung 
(vgl, dazu Bd.l, S. 72 ). Der Dissoziationsgrad a wird durch die folgende 
Gleichung ausgedrückt: 


V* , 

n — 1 

wo i der Dissöziationsfaktor ist, d. i. die Summe von nudissoziicrten 
Molekülen und Ionen, falls man die Anzahl der Moleküle vor der Disso- 
ziation gleich 1 setzt, n ist die Anzahl von Ionen, die aus einem Molekül 
der in Frage kommenden Substanz entstehen. 

Infolge der elektrolytischen Dissoziation muß der osmotische Druck 
der Elektrolyte größer sein, als der auf Grund der Gasgesetze be- 
rechnete. Dasselbe Verhalten zeigen auch die ganz oder teilweise disso- 
ziierten Gase. Nach der kinetischen Theorie muß der osmotische Druck 
proportional dem Dissoziationsgrad zunehmen, da der mechanisciho 
Effekt von Stößen, welche der Gefäßwand versetzt werden, in weit 
größerem Grade von der außerordentlichen 

als von der winzigen Masse der bombardierenden l','- ■ i.; ; 

auf diese Weise ist der Unterschied zwischen den Massen der ganzen 
Moleküle^ und der einzelnen Ionen praktisch belanglos. Da nun der 
Dissozi^ionsgrad von der Verdünnung der Lösung ahhängt, so muß die 
durch Dissoziation bewirkte Zunahme des osmotischen Druclcs der 
Elektrolyte bei ungleichen Konzentrationen verschieden sein. 

Die^ Theorie vermochte ABBHBmus auf folgende Weise za bekräf- 
tigen. ^ Der Dissoziationsgrad eines Elektrolyts kann entweder auf Grund 
der direkten Bestimmung der Leitfähigkeit oder durch Ermittelung^ 
semes osmotischen Drucks bestimmt werden (weiter unten wird dai^ 
^legt, daß der osmotische Druck am besten indirekt auf kryoskopieohein 

Verfahren hat auch kBLimiVH 
benutzt). Beide Methoden lieferten übereinstimmende Resultate wo- 

elektrische Leitfähigkeit der lonenanzahl 
quantitativ entspricht. Andererseits lieferten Untersuchungen über das 

1 Aeehbotus, S.: Z. Physik. Chem. 1, 631 (1887). 
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Verhalten der Elektrolyte eine neue Stütze für die vak ’t Homche 
Theorie der Lösungen. 

Daß Kolloide bei der Berechnung auf Gewichtsprozente einen sehr 
niedrigen osmotischen J3ruck besitzen, erscheint als theoretisch begreif- 
lich: aus obiger Darlegung ist ersichtlich, daß der Druck von der Anzahl 
der Moleküle in der Einheit der Flüssigkeit, aber nicht von der Größe 
der einzelnen Moleküle abhängt. Es zeigte sich^, daß der osmotische 
Druck der Kolloide ihrem Molekulargewicht durchaus entspricht und 
also auf Gewichtseinheit sehr niedrig ist. 

Physikalische Methoden zur Bestimmung des osmotischen Drucks. 
Die zuerst von PirEPFJSE, (a, a. 0.) aiisgoarbeitete Methode der direkten 
Bestimmung des osmotischen Drucks ist sehr umständlich und 
schwierig. E!b war allerdings notwendig, an Hand dieser Methode 
die Grundlagen der Osmose zu erforschen; späterhin wurden aber 
andere indirekte, aber bequemere Methoden vorgeschlagen. Die 
Plerstellung der PpEPB\RRschen Osmometer erforde,rt große Mühe; oft 
gelingt sie überhaupt nicht, da die Poren der Tongofäße so angeordnet 
sein können, daß eine ununterbrochene Niederschlagsmembran nicht 
entsteht. Durch elektrischen Strom wird die Reaktion zwischen Kupfer- 
salz und Ferrocyankalium zwar gefördert^, doch führt auch diese Me- 
thode nicht immer zum Ziele. Die Bestimmung der Osmose im Pprfrbe- 
schen Osmometer ist zeitraubend und erfordert allergrößte Vorsichfc. 
Daher wird die direkte Methode nur selten verwendet und zwar meistens 
in solchen Fällen, wo die bequemeren indirnktcn Methoden versagen. 

Oben wurde gezeigt, daß der osmotische Druck eine Funktion der 
molaren Konzentration ist. Er steht daher mit anderen Konstanten der 
Lösungen im Zusammenhänge und kann aus denselben berechnet 
werden. 

Folgende indirekte physikalische Methoden sind gebräuchlich. 

1. Bestimmung des osmotischen Drucks auf Grund des 
Dampfdrucks der Lösung. Es ist bekannt, daß die in Wasser ge- 
lösten Stoffe den Dampfdruck des Wassers erniedrigen. Der Dampf- 
druck ist also ebenso wie der osmotische Druck eine Funktion der Mole- 
külzahl der gelösten Stoffe, und es besteht ein quantitatives Verhältnis 
zwischen den beiden Kotistanten, das von AiiBiiENrcrS’^ auf folgende 
Weise dargestellt wird: 

imomT 
" V. M ^ 

worin P der osmotische Druck, p der Dampfdruck des Lemungs- 
mittols, fl Mer Damx)fdrack der Lösung, 8 das spezifische Gewicht 
der Lösung, R die Gaskonstante und T die absolute Temperatur 

1 HüriTEK, G. u. E. Ganssbk: Arch. f. Pliysiol. 1907, 205. -- Eeii), E. W.: 
J. of PhysioL 33, 12 (1905). 

2 Morse, H. K. a. D, W. Horn: Amer. chem. J. 20, 80 (1901). --- Morse, 
H. K. a. J. 0. W. Erazer: Ebenda 28, 1 (1902); 34, 1 (1905). 

Arrkenuts, S.: Z. xüiysik, Ohorn. 3, 115 (1889). 

Kostytschew-Wont, rnnnzciiijliyHiologic; IL 
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ist. Die Begründung dieser Gleichung ist im Original nachzusehen, 
praktische Zwecke genügt die folgende vereinfachte Gleichung* : 




L 

Pi' 


Für 


worin P der osmotische Druck, S das spezifische Volumen dos 
Dampfes, p der Dampfdruck des Lösungsmittels, pi der .Dam])f- 
druck der Lösung und Vs die Volumenzunahme einer großen Lösungs- 
menge nach Zusatz einer Einheit des Lösungsmittels ist. Der Dampf- 
druck wird meistens dadurch bestimmt, daß man einen Strom von einem 
inerten Gas durch die Flüssigkeit leitet und dabei annimmt, daß die 
vom Gas mitgerissene Dampf menge dem Dampfdruck proportional ist. 
Die Schattenseite dieser Methode besteht darin, daß die in der Versucbs- 
lösiing bereits gelösten Gase die Bestimmung etwas beeinträchtigen. 

2. Ermittelung des osmotischen Drucks durch Siede- 
Punktsbestimmung. Der Dampfdruck des Wassers ist bc3i 100^^ 
gleich 1 Atm. Für wässerige Lösungen ist der Dampfdruck }:)ei 100^^ 
geringer als 1 Atm.; mit anderen Worten, eine wässerige 'Losung 
siedet nicht bei 100^, sondern' bei einer höheren Temperatur und 
zwar erhöht 1 Mol irgendeiner in 1 Liter Wasser gelösten undisso- 
ziierten Substanz den Siedepunkt um 0,52®. Für andere LösungHmittel 
ist freilich die molekulare Siedepunlctserhöhung eine andere, in Al)- 
hängigkeit von der Ver dampf ungs wärme des jeweiligen Lösungsmittels. 
JSTun ist es leicht zu berechnen, daß, wenn eine Siedepunktscrhöliung um 
0,52® dem osmotischen Druck von 22,4 Atm. entspricht, ein Bruchteil 
von 0,52® mit einem proportional geringeren molekularen Gehalte der 
gelösten Substanz und dem entsprechenden osmotischen Druck zu- 
sammenhängt. Auf die Einzelheiten kann hier nicht eingegangen wor- 
den, weil die Siedepunktsmethode für die meisten physiologischen TJntor- 
suchungen ungeeignet ist. Die osmotisch wirksamen Stoffe müssen näm- 
lich nicht flüchtig, bei der Siedetemperatur der Lösung beständig und 
nicht koagulierbar sein. Namentlich letztere Forderung wird selten er- 
füllt, wenn man mit Fflanzensäften zu tun hat. 

3. Ermittelung des osmotischen Drucks durch Gefrier- 
punktsbestimmung. Dies ist diejenige physikalische Methode, 
welche bei osmotischen Untersuchungen fast ausschließlich Verwendurm 

^ IT- - T-k . . . _ .. 


1 Spens, W.: Proo. roy. Soo. Lond. (A) 77, 234 (1900), 


jriuuisip wie aie öieciepunictsbestiii 
mungsmethode, ist aber frei von deren hauptsächlichsten Mängeln. D 
gelösten Stoffe erniedrigen den Gefrierpunkt des Lösungsmittels. D 
molefcMare Gefrierpunktserniedrigung für Wasser ist A = l.SS»; s' 
entspricht also einem osmotischen Druck von 22,4 Atm.; Btuchteile’vo 
l,8ßo and Bruchteilen von 22,4 Atm. proportional. Die Bestimmung de 
Gefrierpunkts der Lösung wird im allgemein bekannten BiäCKMANsehe 
Apparate ausgefuhrt und ist der kryoskopischen Molekulargewicht; 
bestimmung vollkommen analog. Die Genauigkeit der Methode beträfi 
durchschnitt lich 0,02 Atm., während für physiologische Zwecke ein 
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Genauigkeit von 0,1 Atm. auBreicht. Es existieren Methoden, welche 
eine Kryosko])ie von 1 — -1,5 ccm mit einer Genauigkeit von 0,005^ er- 
möglichend Nach einem anderen Mikroverfahren, das der Schmelz- 
punlcthestimmung analog ist, wird die zu untersuchende Lösung in einer 
(jax)illare am Thermometer befestigt, zuerst zum Gefrieren gebracht 
und dann im Kühlbad langsam auf getaut. Auf diese Weise gelingt es, 
den Gefrierpunkt von 0,005 ccm, Lösung mit einer Genauigkeit yoh 
0,0P (0,1 Atm.) zu ermitteln^. 

Die kryoskopische Mothode besitzt eine für physiologische Zwecke 
mehr als ausreicliende Genauigkeit, erfordert aber ein Arbeiten mit aus- 
gepreßten Säften, Erstens wird hierbei nur der durchschnittliche os- 
motische Druck von mehreren Tausenden von Zellen ermittelt, zweitens 
bleibt es dahingestellt, ob beim Vermischen der Zellsäfte verschiedener 
Zellen nicht chemische Stoff Umwandlungen stattfinden, welche den os- 
motischen Wert des Preßsaftes etwas verändern könnten. Ist es aber 
erwünscht, den durchschnittlichen osmotischen Wert einer Pflanze zu er- 
mitteln, was häufig von Belang ist, so muß man nur die kryoskopische 
Methode benutzen. Es existiert andererseits eine physiologische Methode, 
welche einen Einblick in die osmotischen Verhältnisse einzehier Zellen 
gestattet. 

Die pl asm oly tische Methode zur Bestimmung des osmotischen 
Drucks. Oben wurde bereits erwähnt, daß eine erwachsene Pflanzen- 
zelle gewisseimiaßen ein Osmometer darstcllt. Sie ist von einer festen, 
elaHtische3n, nuüstens porösen Gcllulosewand umgeben, welche der Diffu- 
sion vorschiedenor Stoffe gcwiümlich keinen Widerstand entgegenstellt. 
Der innere Wandl)olcg einer erwachsenen Pflanzenzelle besteht ans 
lebendem Protoplasma, das in einigen Beziehungen der semipermeablen 
Miembran analog ist. Der Zellraum ist mit dem Zollsaft d. i. mit einer 
wässerigen Lösung verschiedener Stoffe gefüllt. Bei normalen Lebens- 
Verhältnissen befindet sich eine Pflanzenzelle gewöhnlich im Zustande 
des Turgors: der protoplasmatischc Wandboleg ist fest an die Zellwand 
gepreßt und diese mehr oder weniger elastisch gespannt. Die Ursache 
des Turgors ist der osmotische Druck des Zellsaftes, Dieser osmotische 
Druck kann auf folgende Weise bestimmt werden-k Man bereitet eine 
Serie von Lösungen eines bestimmten Stoffes. Sämtliche Lösungen 
müssen ungleich konzentriert sein uxad der Konzontrationsunterschied 
zwischen zwei benachbarten Lösungen einen konstanten Wert, z. B. 
0,1 m darstellen. Man legt Schnitte aus dem zu untersuchenden Pflanzen- 
gewebe in die verschiedenen Lösungen und beobachtet sie unter dem 
Mikroskop. Diejenigen Lösungen, deren molare Konzentration niedriger 
ist als diejenige des Zellsaftes, rufen keine merkbaren Ändeinmgen in 
den Zellen hervor; man nennt sie hypotonisch; hingegen bewirken Lö- 
sungen, welche konzentrierter als der Zellsaft sind, die sogenannte l^las- 
molyse der Zellen. Dem Zellsaft wird Wasser entzogen, die Zontral- 

^ Büiuan u. Drucker: Zbl. Pbysiol. 23 (1910) u. a. 

^ Drucker u. »SoiiREmER: BioL Zbl. 33, 99 (1913). 

3 DE Vrii^s, H.: Jb. Bot. ;14, 427 (1884). 
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Vakuole venuindert sich und der protoplasmatische Schlauch zieht sich 
zusammen, indem er sich von der Zellwand ablöst. Lösungen, welche 
Plasmolyse hervorrufen, nennt man hypertonisch. Zwischen beiden 
Konzentrationsgrößen findet sich jedoch eine solche, die eben nur den 
Beginn der Plasmolyse und zwar, ein Ablösen des Protoplasmas von den 
Zellwandungen in den Zellecken bewirkt (Abb. 5). Liesen Zustand be- 
zeichnet man als Grenzplasmolyse. Wir sind berechtigt anzunehrnen, 
daß der osmotische Druck dieser Lösung demjenigen des Zellsaftcs an- 
nähernd gleich ist, und zwar denselben nur um einen winzigen Wert 
übertrifft. Diese Lösung nennt man isotonisch. Auf diese Weise hat man 
den Saftdi’uck des untersuchten Pflanzengewebes ermittelt und Icann 
alsdann das nämliche Gewebe als Muster zum Vergleich verschiedener 
Lösungen verwerten. 



Abi). 5. Verschiedene Stufen der Plasmolyse. Zel 
s Zellsaft, p Protoplasma, k Zellkern, 7i 



3 zeigt den Zustand der Oreuzplasmolyse an. 
Hlliaut, e Zellecken. (Nach DB ViiiKS.) 


Diese von de Vkibs (a. a. 0.) ausgearbeitete sinnreiche Mothorle wird 
am meiste verwendet, ihre Fehlerquellen sind Jedoch nicht zu vernaoh- 
^ssigen. Erstens diffundieren die meisten plasmolysierenden Stoffe zum 
teil durch das Protoplasma, gelangen in den Zellsaft nnd vergrößern 
dessen osmotischen Wert. Zweitens ist dieZellwandim Zustande des Tur- 
gors elastisch gespannt und wirkt dem osmotischen Druck entgegen. 
Wnd die Zelle ui eine nur wenig hypertonische Lösung gelegt, so wird 

ZeEwand beseitigt und das Volumen der 
Zelle nimmt ab, mdem Wasser aus der Vakuole heraustritt; wir mü,s,sen 
somit aunehmen, daß in diesem Falle der osmotische .Druck der Außon- 

heTun/des^nr^t des ZeEsaftes, obgleich es zu keiner Ab- 

T ZeEwand kommt (Abb. 5,2). Erst nachdem die elastische 

aS dSse'^mrhVf Plasmolyse eintreten. 

^ ^ ^ Bestimmung des osmotischen Drucks bei 

gespannter ZeEwand zu hohe Werte. Es zeigte sich daß die 
Zellwandungen des MesophyEs von Helianthus anmius umfäla 
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uiim tuberosum außerordentlich elastisch sind: es gelingt 30 vH Was- 
ser dem Zellsaft zu entnehmen, ohne daß der Turgorzustand aufhört. 
In diesem Falle könnte also die plasmolytisch o Methode in ihrer ur- 
sprünglichen Form, erhebliche Fehler lieferte. 

Drittens klebt der protoplasniatische Wandbeleg liäufig so fest der 
Zellwand an, daß er durch schwach hypertonische Lösungen nicht ab- 
gelöst wird; zum Erzielen der Plasmolyse bedarf es in diesem Falle kon- 
zentrierterer Lösungen, und der osmotische Wert solcher Zellen wird 
daiier ebenfalls zu hoch gemessen. 

Neuerdings bestrebt man sich, die genannten Fehlerquellen durch 
entsprechende Kunstgriffe zu beseitigen. Als Plasmolytikum verwendet 
man nicht den von de Yiims ursprünglich bevorzugten Kalisalpeter, 
sondern den Eohrzuclcer, der auch nach tagelangem Stehenlassen in den 
Zeilsaft x>raktiseh nicht eindringt. Rohrzucker ist auch deshalb empfeh- 
lenswert, weil die osmotischen Werte seiner Lösungen bei verschiedenen 
Temperaturen von Mobse und dessen Mitarbeitern^ mit großer Genauig- 
keit ermittelt worden sind. Eine kleine Tabelle von Mobse über die 
bei osmotischen Untersuchxxngen häufig verwendeten Zuclverkonzentra- 
tionen bei Temperaturen 0 — 30^^ ist hier angegeben. 


OBmotischer Druck der wässerigen Rohrziiokerlösungon. 


XConz<‘nfra- 


OfiinotiBcher j IriKüi 

l)oI Tornperaturen: 

tion 

0" 

1 ,10« 

20« 

:k)'» 

0,1 11 

2,462 

i 2,498 

2,590 

2,474 

0,2 n 

4,723 

i 4,893 

5,064 

5,044 

0,3 n 

7,085 

1 7,335 

7,()06 

7,647 

0,4 n 

9,443 

9,790 

10,137 

10,295 

0,5 n 

11,895 

12,297 

12,748 

12,978 

0,0 n 

14,381 

1 14,855 

15,388 

15,713 

0,7 n 1 

1 16,886 

: 17,503 

18,128 

18,499 

0,8 11 

: 19,476 

1 20,101 ■ 

20,906 

21,375 

0,0 n 

1 22,118 

: 22,884 

23,717 

24,226 

1,0 n 

! 24,826 

25,693 

26,638 

27,223 


Bei Anwendung von Rohrzuckerlösungen wird der durch Endosmose 
des Plasmolytikums bewirkte Fehler so gut wie ausgeschlossen. 

Höeleb^ hat an Stengelzellen von Maj anthemxxm bif olium, wel- 
che langsam plasmolysiert wei’dcn, die Geschwindigkeit der Plasmolyse 
gemessen. Es zeigte sich, daß dieselbe fortwährend abnimmt und dxxrch 
die folgende Gleichung ausgedrückt wird: 

2=-k(a-o^-k 

^ Kiusnohs,els:icy-Maxxmow, T. : Ber. dtsch. bot. Ges. 43, 527 (1925). 

^ Mokse, H.N. a. J.b. W.Fbaseh: Amor, ehern, L 34, 1 (1905). --- Moksx], 
H. N., J. S. W. IfiiASEii, a. W. W. Holland: Ebenda 37, 425 (1907). Moixse, 
H. N. a. H. V. Mörse: Ebenda 30, ()()7 (1908). — Morsiö, K. H. a. B. Mjöars: 
Ebenda 40, 194 (1908). ---Mojtsxg, H. N. a. W. W. rioLLAND: Ebenda 41, 1 (1909). 

' — Morse, H. N., W. W., HoLLAur), (J. N., Mvers, G. (Jasu, a. J. B. Zihn: 
Ebenda 48, 29 (1912). — Vgl. besondorB die ziisammenfasHenclo Mitteilung von 
Morsb in Publ. Carnegie Inst. Washington 108 (1914), 

» Hobler, K.: Jb. Bot. 73, 350 (1930). 
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worin g die Maßzahl des Plasmolysegrades, d. h. des jeweiligen Pro to- 
plasmavolumenSj bezogen auf den Zellranm als Einheit ist, t die Zeit, 
C die Konzentration des Plasmolyticnms, c die variable Konzentration 
des Zellsaftes, 0 den osmotischen Wert der Zelle bedeutet. Durch Inte- 
gration gelangt man zur Gleichung: 

• n ^ 

worin 

(j 

Maßgebend für die Geschwindigkeit ist nicht der Widerstand der 
Zellwand für den Durchtritt gelöster Stoffe, sondern in allererster Lirde 
der Widerstand des Plasmas gegen den Durchtritt von Wasser, Die, Kon- 
stante K aus obiger Gleichung kann daher ein Maß für die Wasser- 
permeabilität des Protoplasmas liefern. 

Den durch die elastische Dehnung der Zellwand und das zähe Ati- 
haften des Protoplasmas verursachten Fehler sucht auf fol- 

gende Weise zu beseitigen: Er schlägt vor, zuerst das Volumen der Zelle 
zu messen, dann mit einer stark hypertonischen Lösung zu plasnioly- 
sieren und das Volumen des protoplasmatischen Schlauches wieder zu 
ermitteln. Aus der Abnahme des Volumens läßt sich die ursprüngliche 
Konzentration des Zellsaftes berechnen. Ist z. B. das Protoplasma auf 
®/4 seines Volumens reduziert, so ist die Konzentratioix dos Zellsaftes 
dementsprechend gestiegen und die isotonische Konzentration für den 
ursprünglichen Zellsaft beträgt der verwendeten hypertonischen Kon- 
zentration. Es wird also die Voraussetzung gemacht, daß die Volumen- 
abnahme des Plasmaschlauches der Konzentrationssteigerung propor- 
tional ist. Doch ist es nicht immer möglich, das Volumen des Proto- 
plasmas genau zu messen; dies läßt sich bequem ausführen nur bei 
regelmäßigen Zellformen, die übrigens häufig Vorkommen. 

Obige Amiahme ist von vornberein berechtigt und wird durch fol- 

denen die isotonische Konzentration ans 

der Gleichung berechnet wird: 

Isot. Konz. - C‘V, 

worin c die Konzentration der plasmolysierenden Lösung und v das rela- 
tive Volumen der plasmolysierten Zellen bedeutet. 


c 

'Ö 

Isot. Koriz. 

0,30 

0,685 

0,175 ” 

0,35 

0,494 

0,173 

0,45 

0,382 

0,172 

0,60 

0,287 

0,172 


Auf eine analoge Weise wird der osmotische Wert der Hefezellen 
?5,^9 (Wisf (1917)-Sifegsbor. Akad. Wiss. 
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ermittelte Eh wird die Anzahl der Hefezellen in 1 g vor und nach dein 
Verweilen in. hy]3ertoniHchen Lösungen bestimmt. Dann berechnet man 
den osmotischen Wert nach. Höfler, indem man anstatt des Volumens, 
das Gewicht rler Hefezelle in .Rechnung zieht. Auf diese Weise wurde 
für .Preßhefe der recht ansehnliche osmotische Wert, gleich demjenigen 
einer 0,75 — 0,85 n NaCl-Lösung gefunden. Die Methode ist freilich zu 
Untersuchungen über verschiedene einzellige Organismen brauchbar. 

Ungeachtet der oben angezeigten Fehlerquellen liefert die plasmolyti- 
sche Methode in geübten Händen zuverlässige Resultate. Daß sie nicht 
nur zu pliysiologischen, s(.)ndern auch, gleich anderen Methoden, zu jAysi- 
kalisch, -chemischen Zwecken brauchbar ist, ersieht man. aus Folgendem. 
An Hand dieser Methode hat de Vbies als erster das Molekulargewicht 
der Raffinose ermittelt^. :de Vrfes hat auf Grund der plasmolytischen 
Versuche mit .Epidermiszellen von Tradescantia. discolor gefunden, 
daß eine 3,42 proz. .Röhrzuckerlösung mit einer 5,90 proz. Raffinose- 
löBung isotonisch ist. Da min die isotonischen Konzentrationen sich offen- 
bar wie die Molekulargewichte verhalten, so ergab sich für Raffinose das- 
Molokulargewiclit 59Ö, indem das Molekulargewicht des RohrzueJeors 
gleich 342 ist. Das gefundene Molekulargewicht 596 stimmt mit dem 
berechneten Molekulargewicht 594 innerhalb der üblichen Fehler der 
M’olekulargewichtsbestimmung überein. 

Osuiotischer Druck konzentrierter Lösungen. Die Analogie zwischen 
dom, gelösten und dem gasförmigen Zustand der Stoffe ist eine weit- 
gehende. Wie bekannt versagen die Gasgesetze, wenn die Gase unter 
sehr holicn Drucken stehen. Koch, mehr versagen die Gasgesotze für 
gelöste Stoffe in sehr hohen Konzentrationen. Dies hängt allerdings zum 
großen Teil von der Art der Konzentrations bcrechmmg ab. Will' man 
eine vollkommene Analogie mit Gasen beibehalten, so muß man die 
Konzentration nicüit auf Einheit der Lösung, sondern auf Einheit dos 
reinen .Lr)Bungsmittels berechnen. Bei niedrigen Konzentrationen ist der 
Unterschied zwischen den beiden Berechnungsarten ziemlich belanglos, 
bei hohen Konzentrationen fallt er aber schwer ins Gewicht, denn hier 
wird mcistons das Volumen. I Liter .mit viel weniger, als 1 Liter Lösungs- 
mittel orrcücht, Kacüi Analogie T,nit Gasen müssen wir uns aber die mole- 
kularen Konzentrationen in .1 Liter Lösungsmittel gelöst denken. Ande- 
rerseits ist der osmotische Druck auch vom spezifischen Gewicht der 
Lösungen abhängig, was nur zu oft außer Acht gelassen wird. Bei nied- 
rigen Konzentrationen stellt das spezifisclio Gewiclit verschiedener Lö- 
sungen demjenigen des LösungsmittclB nahe, bei hohen Konzentrationen 
ist dies aber nicht der Fall. Der wichtigste Umstand besteht aber darin, 
daß bei hohen Konzentrationen der osmotische Druck allmählich, in 


J Helibee, G.ötK. S. Katzn-eeson: 0. r. Soc. Biol. Paris 97, 347 (1927). — 
Bull, last. Losshaft 14, 49 (1928). 

DE Veies: Bot. Ztg 40, 393 (1888). Zu jener Zeit war es uiiontBchicdcn, ob 
Eaffiaose die ZuBammonaotzung CjüHooGn P 3 H 2 D (JVlolekulargewicht 39(i) 
OiaihyOin + 5 H 2 O (Molekulargewicht 594) oder ( ^ 3 (}Ho 4 G;}i> + IO.H 0 O (Molekular- 
gewicht 1188) besitzt. 
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den Quelliingsdruok übergeht, der wie bekannt (Bd. I, &. 18) ejn(3n viel 
höheren Wert erreichen kann. Deshalb erhält man bei sehr hohen Kon- 
zentrationen auch bei deren Berechnung auf Einheit des Lösungsmittels 
erhebliche Abweichungen von den theoretischen Größen und zwai iin, 
Sinne eines übermäßig hohen Druckes. Diesem Umstande 
auf die letzte Zeit hin wohl ungenügend Eechnung getragen. Jni Zeü- 
safte wii’d es selten zu einer Quellung kommen, das Brotopkusma selbst 
kann aber häufig eine so konzentrierte Lösung verschiedener fetoff(^ sein, 
daß Quellungsvorgänge hierbei in den Vordergrund treten. Diesen wicdi- 
tigen Umstand hat neuerdings H. Waltbei hervorgehoben. Es ist in 
der Tat einleuchtend, daß der osmotische Druck des Zellsaftes besonders 
für den Wasserhaushalt der Pflanze von Belang sein kann; die LrmUirung 
im engeren Sinne des Wortes, das ist die Aufnahme und Avssimilation 
verschiedener Stoffe vollzieht sich aber im Zellplasma, wo den Quei- 
lungsvorgängen, speziell dem Quellungsdruck, eine wichtige Kolk^ zu- 
kommt. Inwiefern dieser mächtige Druck bei den katalytischen Vch:- 
gängen in lebenden Zellen eine Bolle spielt, bleibt einstweilen dahin- 
gestellt. Aus den Darlegungen H. Waltbes geht außerdem hervor, daß 
das Protoplasma sein Volumen bei Quellung und Entquellung fortwäh- 
rend ändert, was bei den Bestimmungen des osmotischen Wertes der 
Zellen nicht zu vernachlässigen wäre. 

Negative Osmose. Bereits Duteochbt*^ wies ausdrücklich darauf 
hin, daß in einigen EäUen die Osmose in umgekehrter Eichtung ver- 
läuft, das ist die Strömung durch die Membran von der Lösung eines 
Stoffes ins reine Wasser geht. Nachdem van 't PIofb seine Theorie 
der Lösungen vorgeschlagen hat, wurden die alten Angaben von D'uteo- 
CHET und anderen Forschern vergessen, da dieselben der so überzeugend 
dargelegten Theorie auf den ersten Bück widersprachen. In neuerer Zeit 
haben jedoch verschiedene Forscher die Existenz der negativen OsmoBe 
wiederum außer Zweifel gestellt und dieselbe auch theoretisch zu er- 
klären versucht. 


Die k, . vollzieht sich z. B. von einer Oxalsäiirc- 

bzw. Vi.'i ■ ■■ . • bestimmter Konzentration durch 

Schweinsblase ins Wasser, oder von einer Eohrzuckerlösung vom osmoti- 
schen Druck gleich 3 Atm. in eine Natriumcarhonatlösung von 1,3 Atm. 
hinein. In anderen Fällen verläuft im Gegenteil die Osmose in Eichtung 
auf die höhere Konzentration, ist aber dabei abnorm stark. Baetbll'^ 
Gieaed^, J. Lobe 5 und andere Forscher haben die negative OsmoHO 


1 Walter, H.: Jb. Bot. ß2, 146 (1923). 

2 Dutboohet: Ann. Chim. et Phys. ser. 2, 35, 393 (1827). 

^ J Babtell, P. E.: J. amer. ehern. Soc, 36, 646 (1914). Baetejx, 

C. D. Hocker: Ebenda 37, 1029, 1036 (1916). — Babtbll, E. E. a. 0. E 
SON: J. physic. Chem. 24, 444, 693 (1920). 

^cad. Sei. Paris 146, 927 (1908); 148, 1047, 1186 
Eö, 1446 (1910). 151, 99 (1910); 153, 401 (1911); — J. 01 ' • * ^ ' 

1*^35 (1919); 169, 94 < .■ 

et V. Mobax: Ebenda 170, 821 (1920). 

i, 213^(192lf ' ™ 255, 273, 387, 577, 050, 073 ; 


.1’’. ii. a. 

l. MAur- 

(1909); 

383 
.. . P. 



Negiitivo Osmose. 


41 


durch elektroMtatiHche Kräfte erklärt. Es wurden solche Membraiieii ver- 


wendet, die durch Adsorption der Eiektrolyte eine bestimmte Ladung 
annehmen können, wie z. B. Schweinsblase, unglasiertes Porzellan, Gold- 
schlägcrhaut und die namentlich von Lonn bevorzugte mit Gelatine- 
film überzogene Collodiummembran (nicht überzogene Collodiummem- 
bran zeigt nach Loeb keine Erscheinungen der negativen Osmose, indes 
Babtell und Madison behaupten, daß negative Osmose unter geeig- 


neten Bedingungen bei 
allen Membranen zum 
Vorschein kommt. Es 
ist allerdings zweifellos, 
daß in dieser Beziehung 
quantitative Unter- 
schiede zwischen ein- 
zelnen Membranen be- 
stehen). 

Die mit diesen Mem- 
branen orhaltonen Ab- 
weichungen von den 
allgemeinen G esetzen 
der Osmose sind zwar 
recht beträchtlicih, aber 
vorübergehend, da die 
nämlichen Membranen 
nicht semipernieabel, 
sondern für alle Stoffe 
in mehr oder weniger 
hohem Grade durchläs- 
sig sind. Infolgedessen 
kommt es schließlich zu 
einem Konzontrations- 
ausgleich zu beiden Sei- 
ten der Membran, wie 



es auch bei der normalen 

^ i. 1 11 Abi). 0. Kurven doi* normalen und niionialoii ÜHnioHC. Auf der 

Osmose UlltOl’ cionsoiben Aj)sziHHe Hlnd ” - ■ ' • ^'■">nz(‘ntrationeu, auf der 

rlorBVill Ordinate die ■ nach 20 Minuten Ver- 

j)üuiugimgt-ii. ut-i. X evu iwu. Hii(;iig5(iauer am^etrageri. UjeEiirverimr Rolirzueker und MgCb 
Obige Membranen zeigen mir die normale Oßmoae, well die Membran hi dieHon 
® . 1 , . 1 Ijögungen ladungßfrei ißt. nie Kurven für KatrlnniHaize zeigen 

werden nicht nur in al- von m/250 bin m/lO die negative o.smoße, (Naeh J. toEU.) 

kalischon Lösungen, son- 
dern auch in Lösungen der neutralen AU^alisalze olcktronegativ ; sic er- 
halten hingegen elcktropositive Ladung in Lösungen von Säuren und 
Salzen der drei- und vierwertigen Motaile. In Lösungen der Erdalkali- 
salze sind diese Membranen entweder elektroneutral oder negativ. 

Eür das Zustandekommen der anomalen Osmose ist die Konzentra- 


tion der obigen Stoffe maßgebend. Nach Loebs Ergebnissen liegt die 
optimale Konzentration meistens zwischen m/300 und m/lO oder m/8. 
Wenn man den Vorgang graiihisch darstellt, und zwar auf der Abszisse 
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die Logarithmen der Konzentrationen, auf der 

höhen ahträgt, so erhält man eigenartige ur ^ j, ^ 1 ,. 

dargestellt sind. Während Rohrzucker und andere dektroneutmlc^ 

sich oanz normal verhalten, offenbart sich die anomale Osnu so I (a d i 
Natriumsalzen dadurch, daß die Wasserströmung bei 
konzentrationen normal ist, von der 

beginnt aber der osmotische Druck bei Zunahme der Kon^en^ 
überraschend schnell zu fallen; er steigt mederum 
von der Konzentration m/16 oder m/8 ab. Es ist somit begicif l cli, daß 
die negative Osmose bei hohen Konzentrationen immer vermißt wird. 
Der osmotische Druck konnte bei der negativen Osmose nur aut in- 
direktem Wege bestimmt werden, und zwar hat J. Loib das folgern lo 
Verfahren verwendet: Er ermittelte diejenige Eohrzuckerkonzcnitraimn,, 
welche die anfängliche Osmose gerade verhinderte. .Einige 
dieser Messungen sind in der folgenden Tabelle ziisammengest.cn t . 


Substanz 

j Konzentration 

Anomaler nnmotiselier 
Druck in Atiu. 

KaliumGitrat 

m/256 

1 etwa 16,8 

LaCl, 

m/256 

„ 8,4 


m/192 

5,6 

KOH 

m/128 

1 5,0 

NaOl 

m/128 

1 -.1 

HCl 

m/128 

i 0,7 

OaCb 

m/192 

0 


Eine Erklärung dieser Resultate wird auf Grund der elektrokineti- 
schen Vorgänge gegeben (Bd. I, S. 10), .Die sogenannte EloktrooHrnoBO 
ist im Prinzip dieselbe Erscheinung wie die Kataphorese. Vorsucjluj über 
anomale Osmose zeigen, daß wenn die Membran negativ geladen istj 
das in den Membranporen foefindhche Wasser eine positive Ladung er- 
hält. Infolgedessen wird es von den Anionen angezogen und von den 
Kationen abgestoßen. Bei umgekehrter Ladung der Membran und dos 
Wassers wirken Anionen und Kationen auf das Wasser selbstverständ- 
lich im entgegengesetzten Sinne ein. Von diesem Standx)unkto aus 
erscheinen die folgenden von Lobs mit Collodium-Gelatineuumibnin 
erhaltenen Resultate als begreiflich: 

1. Natriumcitrat, Natriumchiorid, NatriumsuHat. Ladungen der P(»- 
renwandungen und der Membran an der Seite der Lösung negativ, Li- 
dung des Wassers positiv. Das Wasser wird daher in die Lösung hhuün- 
gesogen; die normale und die anomale Osmose wirken im glexOnm Siiuui; 
Steighöhe und Druck der Lösung abnorm groß. 

2. CeCL. Ladung der Porenwandungen und der Membran posi(;iv% 
Ladung des Wassers negativ. Dasselbe Resultat. 

3. Phosphorsäure, Citronensäure. Ladung der Poren Wandungen und 
der Membran positiv, Ladung des Wassers negativ. .Das WasHcu’ wirri 
von der Säurelösung abgestoßen; die anomale und die normale Osmeme 
wirken in entgegengesetztem Sinne und bei b es tim mt cju .Konzen- 
trationen, welche der Membranladung besonders günstig sind (über- 
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wiegende Adsorption bestinnnter Jonen bei genügender lonenlconzcn- 
tratioti) ist die anonuile Osmose starker als die normale. 

4. Ca(OH)o. Ijadiing der Jk)renwandiingen und der Membran nega- 
tiv, Ladung des Wassers positiv. Dasselbe Resultat wie im Lall 3. 

5. M!g(N();j)o, BrCl 2 , Alluminiumcitrat. Keine Ladung der Membran 
und der Porenwandungen. Keine anomale Osmose. 

Daß die .Erklärung der negativen Osmose als lülektroosmose 
sifjcl ist, erhellt daraus, daß beim Anlegen einer äußeren elektromotori- 
scdien Kraft genau dieselben Erscheinungen wie bei der anomalen Os- 
mose hervorgerufem werden. Nun fragt es sich, auf welche Weise die 
zur anomalen Osmose notwendigen Potentialdifferenzen zustande kom- 
men. Hierbei muß man bedenken^ daß eine Spannungsdifferenz an sich 
noch nicht genügt, um eine anhaltende Strömung zu bewirken; es 
muß vielm.(‘hr in der Membran eine Energiecfuclle, wie z.B. eine Konzen- 
trationsketto, entHtehen. (irRAUi) (a. a. O.), sowie Baktiivll und seine 
Mitarbeiter (a. a. 0.) nehmen in der Pat die Existenz einer Konzentra- 
tionskotte an, welche clurcdi die i:\)tentialdifferenz an deti beiden Mem- 
brariHciten und durch andere Ursachen, auf die wir hier nicht näher 
einzugehen l)raiichen, bedingt ist. Zusammenfassend ist der Schluß zu 
ziehen, daß der Ursprung der die negative Osmose her vor ruf enden elek- 
tromotorisclien Kraft zwar experimentell noch nicht festgestellt, die 
Analogie der negativen Osmose niit; der Elektroosmose aber eine so weit- 
gehende ist, daß die Anteilnahme edner elektromotorischen Kraft am 
ersteren Vorgang als naheliegend erscheint. 

Zur Erkläruug der osmotischen Vorgänge in lebenden Pflanzenzellen, 
wurde die negative Osmose nur in der letzten Zeit herangezogen^. Es 
ist indes hckdistwahrsclicinlich, daß der genannte Vorgang in Pflanzcn- 
zellen ziemlicdi verbreitet ist, da er namentlich solche Konzentrationen 
der .Elektrolyto erludscht, die in lobenden Zellen häufig zustande kom- 
mcni, und eloktroinotorischo Kräfte können in lebenden Geweben leicht 
(.mtstehen; jodenfallB sind sie hier leichter erklärbar als in einer Collo- 
diummembran. Mit einer semipermeablen Membran könnte außerdem 
eiiio dauernde negative Osmose erreicht werden. 

Die Hedeutiing der Ohihobc für lebendo PÜanzeiizellen. Der 
osmotische Druck fies Zellsaftcs ist die Ursache des Turgors der 
lebenden Pflanzenzfdlen. Der Turgor bewirkt den steifen und straffen 
Zustand <ler aus zarten Zollen bestehenden Organe. Die gespannten 
Zellwandungen sind im Zustande des Turgors fest aneinander gepreßt 
und das ganze Gebilde ist also einem, mit Luft gefüllten G ummißchlauch 
ähnlich, der in gespanntf^m Zustande straff und fest, bei Abwesenheit 
des inneren IDruckos aber schlaff und weich ist. :Dicsc J3edoutiing der 
Osmose für die JMialtung des Turgors hat üe YumS'^ durch folgenden 
Versuch illustriert (Abb. 7). Spaltet man die hohlen Blütenschäfto des 

J JfiiicUKDLicii: Koiloid-Z. 18, 11 (191())- 

- Blackman, V- N, : New Phytologißt 20, lOG (1921). 

DE ViiTES, H'.: Jb. Bot. 14, 427 (1884). 
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Löwenzahns der Länge nach in schmale Streifen, so rollen nie .sicdj zu- • 
sammen, wobei die innere Llache des Hohlcylinders anf der konv(iX(ya 
Seite gelegen ist. Dies wird dadurch verursacht, daß die f ringe degteu 
inneren Zellen durch den Turgordruck noch weiter gedehnt wcrdcsri, wäh- 
rend die Zellen der äußeren Fläche durch das dort entwickelte ni<5cdinni- 
sehe Gewebe an der Dehnung gehindert werden. Legt man dem zerspai- 
tenen Blütenschaft in reines^, Wasser, so nimmt die Krümmung noch zu, 
weil die freigelegten Zellen der hmeren Fläche Wasser aufnolnnen imd 
sich dadurch noch stärker spannen. Legt man aber den BlütonHiöiuft. 
in eine hypertonische Lösung, so entrollen sich die Streifen, hideni sie 

den Turgor verlieren und dabei schlaff wor- 
den. Ein anderer anschaulicher Vcrsii(*h be- 
steht darin, daß man ein saftiges turg(\szcuites 
Organ, z. B. einen Blattstiel von K hourn 
oder Petasites der Länge nach iii zwei 
Teile spaltet und alsdann den oinen Teil in, 
reines Wasser, den anderen Teil aber in eine 
hypertonische Lösung taucht. Mich einiger 
Zeit kann man sich davon vergewissern, (laß 
der in hypertonischer Lösung bclasseiKs Teil 
sich bedeutend verkürzt hat. Außerdem ist 
er infolge Turgorvarlustes iveieh und schlaff 
geworden, während der iii Wasser versen]d:e 
Teil fest und straff geblieben ist. Der Tur- 
gor ist aber nicht nur zur Erhaltung df,fr 
normalen Form weicher Pflanzcntoile not- 
wendig; er spielt außerdem eine wichtige 
Bolle beim Wachstum und hei den Bewe- 

' ■■■■■F" ■ . Der osmotische Druck bildet auch die Grundlage 

■ " ■ ■ ■ Pflanzen und der Bewegung organis(üier 

^ Bflanze. Daß durch Osmose die mechaniBche Arbeit beim 
Wachstum und Bewegungen geleistet wird, wurde bereits oben erwähnt. 

Isotonisclie Koeffizienten. Die plasmolytische Methode von i>b 
V um hat der Wissenschaft unschätzbare Dienste geleistet. Sie bildet 
auch die Grundlage verschiedener Methoden zur Bostirnnumg sow(dil 
der Permeabilität des Plasmas für verschiedene Stoffe, als der Saug., 
toft, welche das Wasser in die Zellen hineintreibt. Eh ist also erHudd,- 
heb, daß die plasmolytische Methode bei ünteimichungeu über dm 
Wasserhaushalt der Pflanze vielseitig benutzt wird, «ie ist auß(‘rdem 
eine der wenigen Methoden, welche einen Einblick in die Lr.benHvcu'- 
haltmsse der einzelnen Zellen gestatten. Die Methode lieferten in dm 

Nichtelektrolyten Hchr genaue .Itnsui- 
täte. Mit Elektrolyten erhielt hingegen de Vmes ahweitüioiulo JioHui- 
täte m che Theorie der elektrolytischen Dissoziation zu joiuu- Ziüt 
worden war, so konnte sie von de Viiim nicht 
riie ^ genannte Forscher hat vielmehr angciioinnictn, daß 

geringen Diskrepanzen der einzelnen Bestimmungen durcii die un vor- 
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meidlichea Fehlen, ‘quclleu (le,r Methode bedingt sind und daß man z. B. 
für KaliHalpoter aimehnicn kann, daß dessen osmotischer Wert l^/o- 
nial so grrdi ist, wie flerjcnige des Rolirzuckers bei gleicher molarer Kon- 
zentratioTi. Für atidero Elektrolyte wurden andere abgerundete Zahlen 
angenornnien. Die osmotiHcdio Wirkung des Kohrzuckers setzte de Vbies 
gleich 2 und. glaubte schließen zu dürfen, daß der osmotisclie Wert ver- 
schiedener blloktrolyte durcii 3, 4 oder 5 ausgedrückt werden könne. 
Diese Zatilen bozeiclinete :oe Vrxes als isotonische Koeffizienten; die- 
selben sollen bedeuten, in wehihetn Verhältnis zueinander die durch 
gleiciie molare Konzentrationen verschiedener Stoffe erzeugten osmoti- 
schen Drucke stehen. 

Gc^gonwärtig wissen wir, daß de Vbies nicht berechtigt war, die mit 
verschiedenen Blelctrolytcn erhaltenen Zahlen abzurundon, da der iso- 
toniscdio Koeffizient eines jeden Elektrolyten vom jeweiligen Grad der 
elcictrolytisclien Dissoziation abhängt und der Sachverhalt noch dadurch 
verwickelt wird, daß der protoplasrnatisohe Wandbeleg keine echte semi- 
permeable Membran darstcllt und zwar verschiedene Elektrolyte in un- 
gleichem Grade durcliläßt. Die abgenindeton isotonischen Koeffizienten 
bioton also zur Zeit nur ein geschichtliches Interesse dar. 

In neuerer Zeit hat Fittinoi die isotonischen Koeffizienten verschie- 
dener Stoffe nocli einmal mit großer Sorgfalt an demselben Versuelis- 
objokt (Epidermis von Tradescantia discolor) bestimmt, den auch 
BE V^BXES l)enutzt hatte. Es zeigte sich., daß die isotonischen Koeffi- 
zienten keineswegs durcli einfache Zahlen auagedriiekt werden können. 
Es stellte sic^h vielmehr heraus, daß die nach der plasmolytischen Me- 
thode ermittelten Koeffizienten durchwegs niedriger sind, als die nach 
der kryoskupisehcui. Methode gefiindonen, was wohl wenigstens zum Teil 
darauf zurückzuführen ist, daß die meisten Elektrolyte während des 
Versucüis in den Zellsaft oindringon und zwar in sehr ungleichem Grade, 
während Kohrzuclvor praktisch nicht eindringt. Doch sollen noch andere 
IFaktoron existieren, welche die an Hand der plasmolytischen Methode 
bestimmten Koeffizienten beeinflussen^; so ist z. B. der isotonische 
Koeffizient dos Glycerins bei verschicdoneri T?flanzon, ungleich und diese 
Differenzen sollen nicht durch xmgleiche Permeabilität verschiedener 
Gewebe gegenüber Glycerin erklärbar sein. Da aber die meisten bisher 
auHgoführton quantitativen Messungen der Permeabilität nicht sehr ge- 
nau sind, so Bchoint obige Schlußfolgerung doclx nicht genügend fest- 
gestellt zu sein. Auch andere Forscher» erhielten an Hand der kryo- 
skopischen Methode Besultato, welche sich von den nach der plasmolyti- 
schen Methode gewonnenen wesentlich unterscheiden^. Nach Walteb 
ist es bei kryoskopischen Bestimmungen notwendig, das Pflanzenmate- 
rial zur Zerstörung der Zellstruktur bei 100^ am Wasserbade zu töten, 

1 FrmNO, IL: Jh. Bot, 57, 553 (1917); 59, 1 (1020). 

^ Fittino, H‘. a. a. 0. — Stoppel: Z. Bot. 12, 256 (1922). 

» Kaiuus a. Lawrence: Bot. Gaz. 64 (1917). — Kunbsou a. Ginsbubg : 
Amer. J. Bot. 8, 164 (1921). — ßpiWJriöE: Kov. gen. Bot. 38, 11 (1021) u. a. 

Walter, H.: Ber. dtsch. bot. Ges. 46, 536 (1928). 
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lind erst nachher abzupressen, sonst erhält man unrichtige 
Diese Vorsichtsmaßregel wurde von den meisten . 

außer acht gelassen. Dixoisr u. Atkins^ empfehlen zur /ers ® ,, 
Zellstruktur das Pflanzenmaterial in flüssiger Luft zu erfrieren. i 
Methode verwendeten Oobtneb, Lawbenge u. Habbis^. . 

Die osmotischen Werte der Pflanzen. Bereit ’ ■ ■ _ 

den Dntersucdiungen Ppeffebs lehrten, daß der ■■ _ ' ■ ■ 

in Pflanzenzellen mehrere Atmosphären erreichen kann. Dieses u ei 
raschende Bosultat wurde durch die nachfolgenden Untersuc ungen - 
stätigt und erweitert. Nach Pfeefeks Angaben erreicht der urci 
schnittliche osmotische Wert der Pflanzenzellen 5 — 11 Atm. Die neueren 
Untersuchungen^ lieferten erheblich höhere Werte: es wurden se en 
Drucke unter 11 Atm. gefunden. Die osmotischen Werte sind sehr un- 
gleich selbst in einzelnen Geweben einer und derselben Pflanze, noc^ 
größer sind die Differenzen zwischen verschiedenen Pflapzen an ver- 
schiedenen Standorten. So ist z. B. der durchschnittliche osmotische 
Wert der Blätter desto hoher, je höher das Blatt am Stamme inseriert 
ist^. Die folgende Tabelle von Ubsebtostg- u. Blum® enthält die osmoti- 
schen Werte verschiedener Gewebe von Fagus sylvatica. Leider sind 
diese Werte nicht in Atmosphären, sondern in molaren Konzentra- 
tionen des Kalisalpeters angegeben. 1 Mol Kalisalpeter in 1 Liter 
entspricht dem osmotischen Druck von etwa 37 Atm. 

Biattepidermis 0,371 Leptomparenchym des Stamxncß . d>Ö62 

Palisaden 1,017 Cambium ( ‘q 

Sciiwammparenchym .... 0,571 Holzpareiichym 0,963 

Rinde des Stammes .... 0,696 Markstrahlen in der Rinde , . . ^>924 

Markstrahlen im Holzzylinder . 0,921 

Auffallend sind so'wohl die durchschnittlich sehr hohen Werte, als 
die bedeutenden Schwankungen des osmotischen Druckes innerhalb eines 
Laubblattes. wies nach, daß der osmotische Wert der Schließ- 

zellen der Spaltöffnungen sich bei deren Bewegungen ungemein stark 
verändert. Derselbe soll bei geschlossenen Spalten demjenigen einer 
0,15 molaren NaCl-Lösung gleich sein. Die Epidermiszellen zeigen durch- 
schnittlich denselben Druck wie die Schheßzellen bei geschlossenen Spal- 
ten. In Blättern der Schmarotzerpflanzen ist der osmotische Druck ge- 


1 Dixon, H. H. a. W. R. G. Atkixs: Sei. Proc. roy. Dublin Soc., H. s., 13, 
422 (1913). 

2 Gobtneb, R, A., J. V. Lawrebce, a, J. A. Harris: Biochem. Bull, o, 139 
(1916). 

3 Dixon, H. H. a. W. R. G. Atkixs: Sei. Proc. roy. Dublin Soc., N. s. 13, 
434 (1913). — Lambrecht, E. : Cohns Beitr. Biol. Pflanz. 17, 87 (1929) u. a. 

^ Zalbxski, W. : Mitt, Versuchsstat. Saratow 1, 1 (1918 russ.) — Harris, J.A., 
R. A. Gortxer, a. J. V. Lawrexce: Bull, Torrey bot. Club 44, 267 (1917). — 
Blaöowestschehski, A,: Jb. Bot. 69, 191 (1928). — Lambrecht, E, : Cohns 
Beitr. Biol. Pflanz. 17, 87 (1929). 

5 Ursprung, A. u. G. Blum; Ber. dtsch. bot. Ges. 34, 88 (1916). 

ö Iljin, W.; Beih. z. Bot. 2bL (I) 32, 15, 36 (1915). — Vgl. auch Wiggans; 
Amer. J. Bot, 8, 30 (1921). — Steibberger: Biol. Zbl. 42, 405 (1922). 
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wöliuUcli h<)her als in illattern der Wirtspflanze^ ; hingegen besitzen die 
Epi[)hyten einen auffallend niedrigen osmotischen Bruck^. 

ih.TTiK(,d* hat zuerst darauf liingowiesen, daß der osmotische Wert 
einiger Wüst(mj)flanzen. enorm hoch sein, kann. Benselbe war größer, 
als derjenigen einer ß-rnolarcn KNOu-Lösnng (also größer als 100 Atm.) 
beiTraganum undaturn, Zygophyllum cornutuin, Haloxylon 
scoparium , M esein bryantheninin nodif lorum und vielen anderen 
Pflanzen der Sahara: »Selbst Phoenix dactylifera zeigte häufig einen 
oBtnotischen Wort von 55 Atm. 

Analoge Bcjobachtungcn wurden seitdem mehrmals gemacht^*. Wü- 
stenpflanzcm, besonders aber die Bewohner der salzhaltigen Böden, be- 
sitzen häufig aiißerordontlicli holie Brücke. Bies ist für die genannten 
Pflanzen deshalb notwendig, weil, die Bo d.enlösung in trockenen Gegenden 
sehr konzcuitrierb ist, also einen hohen osmotischen Wert besitzt und bei 
einem niodrig{*.ren osmotischen Werte der Pflanzenzeilen deren Plasmo- 
lyse liervornifcn könnte* Kelleii^^ hat bei Salicornia herbacea auf 
stark salzhaltigen Böden ebenfalls oinon osmotischen Wert von etwa 
1()0 Atm. festgostellt. Bcaclitonswert ist der Umstand, daß dieser Wert 
von, demjenigen der Bodenlösung in hohem Grade abhängt und an einigen 
»Standorten vituanai kleiner sein kann. Unter natürlich, en Verhältnissen 
ist der höchste osmotische Wort wahrscheinlich bei Atriplex conferti- 
folia in Nordamerika gofimden<^. Bersclbe war gleich 153 Atm. Unter 
künstlich hergestclltoa Bedingungen gelang es allerdings noch höhere 
osmotische Worte hervorzuhringen. »So hat z. B. Ruhland Statice in 
10 ])roz* NaCl-Ltisung gezüchtet und hierdureh den osmotischen Wert 
der Zcüleii mindestens auf 165 Atm. gebracht. Niedere Organismen be- 
sitzen im allgomoincn einen ziemlich, niedrigen osmotischen Wert, doch 
gelang cs »S(jlun:imelj)ilzo auf sehr konzentrierten Zuckerlösungen zu kul- 
tivieren, wobei sich, in denselben ein osmotischer Bruck von etwa 
200 Atm. emt wickelt hat’. Wenn man den Pilz von der konzentrierten 
Lösung, auf welcher er einen so starken Turgordruck besitzt, auf reines 
Wasser überträgt, so platzen die Zellen unter der Einwirkung dos ein- 
seitigen Turgordruckos, während dieser Bruck in der Zuckcrlösung durch 
den oBmotischen Bruck der Außenlösung kompensiert worden war. 

Bor Verfasser dieses Buches beobachtete eine Entwicklung verschie- 
denor Bodenbakterien in der Lehmwüste von Buchara, wo der osmoti- 

i Hauees, J. A. a. J. V. Law,eexce: Amer. J. Bot. 3, 438 (1916), — Habris, 
.1. A* a* A* T. VA'nENTTNE: Proc. »Soc. exper. BioL a. Med. 18, 95 (1920). 

H'aeeib, J. A.: Amer. J. Bot. 5, 490 (1918). 

Eitting, H.: Z. Bot. 3, 209 (1911). 

**'• liAEars, J. A., J. V. Laweenoe, a. R. A. Gobtnee: Physiologie. lies. 2, 1 
(1916). — Heneiot, M.: Reports of tho Direktor of Veterin. Ediicat. and Res. 
Rep. 11/12, Part. I, 619 (1927) u. a. . . ' 

• s KEnUBB, B.: Bodenkunde Nr 4 (1913); Nr 1/2 (1914). • — Mem. Inst. Agro- 
uomiquo a Voronejo 2, 1 (1916). — J. russ. bot. Ges. 5, 84 (1920) (russ.). 

« Haebis, J. A., R. A. Gobtnee, W. P. Hoeman, a. A. T. Valentinie: I'roc. 
»Soc. oxper. Biol. a. Mod. 1,8, ,106 (1921). 

’ EscxiENHAaEN; Diss. Leipzig 1898. — l^AHTANELia, E.: Jb. Bot. 40, 303 
(1904) IX. a. 
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sehe Wert der mit NaCl und KNO« übersättigten Bodonlösung «t«n 

200 Atm. betrugt „ , 

Daß die Konzentration der Bodenlösung den osmotisolien Wort clor 

Pflanzen direkt beeinflußt, ist kaum zweifelhaft. Äußer den obc3(i an- 
geführten Tatsachen sind noch folgende Angaben verschiedener h orscher 
von Interesse. Der durchschnittliche osmotische Wert der in fcuclit-eii 
Gegenden wachsenden Pflanzen ist erheblich niedriger, als bei 1 flaiizeu 
der trockenen Standorte^. 

Iljtns betont aber den von ihm bereits früher^ erwähnten ümstand, 
daß der Grad der Bodenfeuchtigkeit nur den osmotischen Wert der Wur- 
zel, nicht aber denjenigen der Blätter beeinflußt. 

In einer Eeihe ausführlicher Untersuchungen sucht Blagowebt- 
soHENSKis darzutun, daß die Höhe des osmotischen Wertes ein systcj- 
inatisches Merkmal bildet, also für eine jede Pflanzenart cha/rakteri- 
stisch ist. Schwankungen des osmotischen Wertes liegen bei sämtlichen 
Pflanzen innerhalb bestimmter Grenzen, wobei die untere Grenze „die- 
jenige ist, die bei optimalen Feuchtigkeitsverhältnissen des Bodens beoli- 
achtet wird. Diese untere Grenze kann eben als ein charaktoristischeB 
Merkmal der Pflanze gelten“ . . . Der Unterschied zwischen vorschicjde- 
nen Pfianzentypen besteht nach Blagowestsohenski darin, daß einige 
Pflanzenarten ihren osmotischen Wert den Bodenverhältnissen ari- 
passen, andere aber dies nicht tun. Beachtenswert ist Blagowebt- 
SCHENSKES Kritik der Eesultate Fittings, Kellebs und anderer bezüg- 
lich der außerordentlich hohen osmotischen Werte einiger Pflanzen, 
die 100 Atm. und darüber erreichen sollen. Blagowestschenski erklärt 
alle diese Zahlen für ungenau; sie wurden seiner Ansicht nach criialitm 
durch Verwendung von sehr konzentrierten Lösungen eines einzigem 
Salzes, welche das Protoplasma schädigen, in den Zellsaft cindringciü, 
und dessen osmotischen Wert Vortäuschen. Solche osmotische Werte ^ 
■\7urden in der Tat an Hand der kryoskopischen Methode niemals erhal- 
ten, AuchHBNBici (a. a. 0.), die mit Eohzuckerlösungen arbeitete, ver- 
mochte in der südafrikanisclxen Wüste nur geringere osmotische W<,3rt<3 
zu erhalten (höchster Wert 59 Atm.). Eigene Versuche Blagowkht- 
soHENSKis, die gleichzeitig an demselben Objekt sowohl mit Lösung<ui 
eines einzigen Salzes, als mit isotonischen Lösungen ausgeglictlujucr Salz- 
gemische (vgl. Bd. 1, S. 266) ausgeführt wurden, licferton ganz oin- 


1 Kostytsohew, S.u. W. Cholein: Mifct. Inst. Landw. Mikrobifd. ii. (Üinm- 
gen 4, 71 (1930) (rass. a. engl.). 

^ F. Kazäeova, u , M. Osteovskaia; J. Ecology 4, 100 (1010). 

McCool,M. M. a. G. E. Milleb : Soil Sei. 3, 113 (1917).--- iUmiH , d. A., J. V 
EAWEEimE, a. R. A. Goetnee: Physiologie. Bes. 2, 1 (1910). -- llAitinH, J. A. 
a. L V. Lawebnce: Bot. Oaz. 64, 285 (1917). — Amcr. L Bot. 4, 208 (1017) und 
viele andere. ' . 

ä Iltot, W.: Planta (Berl.) 71, 4S (1929). 

* Iljin, Nazabova a. Ostkovskaja: a. a. 0. 

5 Blagowestsomnski, A. W.: J. russ. bot. Ges. 10, 71 (1925). (vuah ) 

BLAMWESTSCHENSKr, A., V. A. Bogoliubowa n. T. A. llscitEBNOWA : Bull. 1 früv. 
Asie Centr. 14, 3 (1926) (russ.). — Jb. Bot. 65, 279 (1926); 69, 191 (1928). 
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clcuiigc Kesultatc: der mittels dos Salzgemisches bestimmte osmotische 
Wert war stets bedeutend niedriger, als der mittels eines einzigen Salzes 
erhaltene. H. Waltebi und Gebhabdt^ haben sieh gegen die Existenz 
von bestimmten, den einzelnen Pflanzen eigenen osmotischen Werte 
ausgesjuochen. ßi^äter hat aber Walter seinen Standpunlct insofern 
verändert, als er bei jeder Pflanze einen minimalen, einen optima- 
len und einen maximalen osmotischen Wert unterscheidet. Jede Er- 
höhung über den optimalen Wert hinaus bedeutet nach Walter für die 
Pflanze eine Hemmung ihrer Entwicklung. Die Überschreitung des 
maximalen Wertes führt zum Tode. H. und E. Walter betonen außer- 
dem den Umstand, daß bei ökologischen Untersuchungen die kryo- 
skophsche Methode der plasmolytischen entschieden vorzuziehen ist, 
indem erstere den durchschnittlichen osmotischen Wert der gesamten 
Pflanze, nicht aber der willkürlich gewählten Zellgruppen ergibt mid 
namentlich bei hohen Drucken frei von den oben erwähnten Eehler- 
quellen der plasmolytischen Methode ist. Ereilich hat man hierbei dafür 
zu sorgen, daß wirklich der durchschnittliche Zellsaft der Pflanze unter- 
sucht wird; dies erreicht man am besten durch Erwärmen der Pflanze 
auf 100^ vor der Saftbereitung (in früheren Untersuchungen wurde diese 
äußerst wichtige Vorsichtsmaßregel oft vernachlässigt). Mit diesen Aus- 
führungen ist auch der Verfasser dieses Buches einverstanden. 

Die neueste Arbeit von Lambrecht^- bestätigt die Tatsache, daß be- 
stimmte osmotische Werte als systematische Merkmale dienen könnten. 

Licht steigert im. allgemeinen den osmotischen Druck U rs-PRURG 
und Blum« haben auch eine tägliche und jährliche Periodizität der 
Größe der osmotischen Werte bei verschiedenen Pflanzen beobachtet; 
hingegen haben sowohl H. und E. Walter (a. a. 0.) als Lambreoht (a. 
a. 0.) keine nennenswerten periodischen Änderungen des osmotiBchon 
Wertes wahrgenommen. Auch sollen beträchtliche Unterschiede zwi- 
schen dem osmotischen Werte der jungen und alten Pflanzen bzw. 
Pflanzenorgane existieren^. Nach Lambrecht (a.a. 0.) haben ganz 
junge Blätter außerordentlich hohe osmotische Werte; überhaupt soll 
beim schnellen Wachstum der osmotische Wert und somit der Turgor- 
druck besonders hoch sein. 

Amiassimgen zur Begulation des osmotiBclieii Drucks. Nach dem 
oben erörterten müssen wir annehmen, daß eine jede Pflanze ihren 
Turgor und also den osmotischen Wert ihrer Zollen innerhalb bestimmter 
Grenzen konstant zu erhalten strebt. Es kommt in der Tat nie zu einem 
vollständigen Konzcntrationsausgleich zwiBchen dem Zellsaft und dem 

Walter, H..: Bio Anpassungen der l?flanzon an Wasser man gel, (1926). 

^ (Iebhardt, A. G.: Bull. Inst. rech. biol. Univ. Perm. 4, 77 (1928) (russ.). 

» Walter, IL u. E. Walter: Planta (Bcrl.) 8, 571 (1928). 

Lambiieoh.t,E.: (Jolins Beitr. Biol. Pflanz. 17, 87 (1929). 

^ BücnuEfM;: Biss. Bern 1915. — Meyer, J.: Jliss. Ereiburg 1915. — IJr- 
SFEUNG, A. u. G. Blum: Ber. dtsch. bot. Ges. iJ4, 123 (1916). — Lambreobt, E.: 
a. a. O., u. a. 

» UESTRUNa, A. u. G. Blum: Ber. dtsch. bot. Ges. 34, 105 (1016), 

Ohga, ff'.: Botanic. Mag. Tokyo 40, 587 (1926). 

Kost ytHctiew -Wen t, Hlnnzcnjihyaiolopiic T L 


4 



50 Die Grundlagen der Physiologie der Stoffaufnahme und Stoffwanderung. 


iimgebeiiden Medium; weiter unten wird dargelegt werden, daß die 
Pflanzen zwar auch unter natürlichen Verhältnissen den Turgor ver- 
lieren können, aber nur für kurze Zeit. Normalerweise muß der Turgor 
erhalten bleiben und zu diesem Zwecke existiert eine Reihe von An- 
passungen. Unter diesen ist der Übergang der löslichen Zuckerarton in 
unlösliche Kohlenhydrate (Stärke und andere) sowie der umgekehrte 
Vorgang sehr verbreiteti. Auch hat VAn Rysselbeeghb^ in Zellen, wn 
Oxalsäure an der Erzeugung des Turgordrucks beteiligt ist, eine Aus- 
fälluug von Calciumoxalat unter solchen Verhältnissen beobachtet, 
unter denen eine Herabsetzung des Turgors von Belang ist. Dieser Vor- 
gang heißt Katatonose. Die umgekehrten Stoff Umwandlungen, bei 
denen der Turgor gesteigert wird, heißen Anatonose; dieselbe tritt ein, 
vrenn z . B. Stärke zu löslichen Zuckerarten hydrolysiert wird. Dies ist nacii 
Iljin- 3 namentlich in Schheßzellen der Spaltöffnungen beim Öffnen der 
Spalte (siehe oben) der Eall. Anatonose kommt auch in hypertoni- 
schen Lösungen zustande nnd wirkt dem Eintritt der Plasmolyse ent- 
gegen. Eine andere Anpassung gegen Turgorverlust in hypertonischen 
Lösungen besteht darin, daß die osmotisch wirksamen Stoffe der Außen- 
lösung in erheblicher Menge vom Protoplasma aufgenommen und in 
den Zellsaft eingeführt werden. Hierdurch gleicht sich das Konzcn- 
trationsgefälle wesentlich aus. Die beiden letztgenannten Vorgänge d. i. 
Anatonose und Einwanderung der plasmolysierenden Substanz haben 
bei Bestimmungen des osmotischen Wertes mehrmals schwere Eehler 
verursacht, worüber zum Teil bereits oben die Rede war. 

Osmotisch wirksame Stoffe im Zellsaft der Pflanzen. Bereits 
DE Veibs hat in seiner grundlegenden Arbeit^ die Frage aufgeworfen 
nach der chemischen Natur der Stoffe, welche zur Erhaltung des 

tommen, hat 

de Vbies Preßsafte aus verschiedenen Pflanzen analysiert. Diese Ana- 
lysen fuhren zum Schluß, daß in den meisten Fällen Zuckerarten, or- 

®^^®> «'l®^ mineralische Salze den 
Stf ff 2®}lsäfte bedingen. Einige de VEiBSsohen Be- 
sultate sind m der folgenden Tabelle zusammengesteUt. 


Osmotische Werte verschiedener Bestandteile der Zellsäfte. 


Pflanzenmatcrial 

Org. Säuren 
u.deren Salze 

Trauben- 

zucker 

Chlor- 

kalium 

Chlor- 

iiatriiini, 

Kalium- 

phoHpluit. 

HeraoleumspondiliumBlattstiel 

uunnera Scabra, Blattstiel 
Rheum offioinale, Stengel 
Rheum hybridum, Blattstiel 
Boohea faloata, Blatt 

Rosa bybrida, Kronenblatt 

0,033 

0,032 

0,075 

0,137 

0,059 

0,036 

1 0,152 
0,021 
0,085 
0,052 
0,030 
0,218 

0,090 

0,014 

0,015 

0,003 

0,012 

0,007 


1 Bender: Diss. Münster 1916 u, a. 

3 VAN Bysse^erghe ; Mem. Acad. Bek. 58 1 
Iljin, W.: Biochem. Z. 182, 494 ^ ’ 

" I)eVries,H.: Jb.Bot. it 427 (1884^^ 
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Daß die in der Tabelle angegebenen Stoffe in den nntersnchten 
Pflanzenorganen tatsäclilicli den größten Teil des osmotischen Wertes 
bedingen, ist ans der folgenden de VitiESschen Berechming zu ersehen: 
er verglich den plasmolytisch bestimmten osmotischen Wert der von 
ilim untersuchten Pflanzenteile mit dem osmotischen Wert, der sich 
als Summe der osmotischen Werte der in seiner Tabelle angegebenen 
Stoff mengen ergibt. Er erhielt folgende Resultate. 



Osmot. Wert 

Oamot Wort 

Pl'lanzenmaterial 

plasmolytisch 

gefunden 

berechnet aua 
den Analysen - 
rcsultaton 

Heracleum spondiiium, Blattstiel 
Gunnera scabra, Blattstiel 

Rheum officianle, Stengel 

0,22 

0,20 

0,16 

0,15 

0,20 

0,17 

Rheum hybridum, Blattstiel 
Rochea falcata, Blatt 

0,22 

0,20 

0,13 

0,10 

Rosa hybrida, Blumenblätter 

0,27 

0,25 


Es ist aber klar, daß obiges Pflanzenmaterial keine Vorstellung von 
der allgemeinen Bedeutung bestimmter osmotisch wirksamen Stoffe 
geben kann, de Vbibs hat vielmehr meistens säureführende Pflanzen 
gewählt und nur bestimmte Pflanzenteile analysiert. Im allgemeinen 
sollten lösliche Zuckerarteii, wenigstens in Blättern, die verbreitetsten os- 
motisch wirksamen Substanzen sein. In Pflanzen der salzhaltigen Stand- 
orte stellen häufig anorganische Salze, besonders aber Ohlornatrium und 
Kalisalpeter turgorerhaltende Stoffe dar. In diesem Zusammenhänge 
ist jedoch der Umstand zu erwähnen, daß Eabeb-^ bei vielen Mangrove- 
pflanzen Chlornatrium nicht als den hauptsächlichsten Turgorerreger 
gefunden hat. Dieselbe Beobachtung hat A. Riohteb^ mit den Pflanzen 
der vsalzhaltigen Böden gemacht. 

Zusammenfassend ist also der Schluß zu ziehen, daß die osmotisch 
wirksamen Stoffe verschiedenartig sind. In Zellen mit hohem Turgor- 
driick kann letzterer jedoch, nur von solchen Stoffen herrühren, die im 
Zellsaft in großen Mengen verkommen. Als die verbreitetsten osmotisch 
wirksamen Stoffe sind demnach Zuckerarten, organische Säuren sowie 
deren Salze und (namentlich auf salzhaltigen Böden) Mineralstoffe an- 
zusehen. 

Der allgemeine Begriff der Permeabilität. Oben wurde darauf 
hingewiesen, daß man im Verhalten der Elektrolyte zunächst Un- 
stimmigkeiten mit den allgemeinen Gesetzen der Osmose erblickte; die 
genannten Stoffe schienen einen übermäßig hohen osmotischen Druck 
zu besitzen. Später wurde dieser Umstand durch die elektrolytische 
Dissoziation in befriedigender Weise auf gehellt. Doch existieren auch 
andere Stoffe, w;elche zunächst in der Beziehung rätselhaft waren, daß 
sie in plasmolytischen Versuchen einen scheinbar zu niedrigen osmoti- 

^ V. Pabejr, F. C. : Ber. dtseli. bot. Ges. 31, 277 (1913). 

^ Richtee, A. : Arb. landw. Versuchsstat. Saratow, Nr 38 (1926) (rusB.). 
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scheu Druck hervorriefen. Diese Beobachtung haben bereits dp Vkies 
und seine nächsten Nachfolger gemacht. Eine richtige Erklärung (l(\s 
Sachverhalts wurde aber erst von Ovidbton^ geliefert. 

In erster Linie zeigte es sich, daß einige Stoffe, wie z. B. (Hyceriri 
und Harnstoff keine dauernde Plasmolyse zu bewirken vermögen : nach 
einiger Zeit erfolgt immer Deplasmolyse und der Turgordruck wird von 
neuem hergestellt. 0 verton wies nach, daß diese Ersclioinung auf ein 


Eindringen der genannten Stoffe in den Zellsaft zurückzuführen ist: 
die Pflanzenzelle ist also in derartigen Fällen nicht einem Ppe KK scIien, 
sondern einem DuTROCHETschen Osmometer analog: oben wurde dar- 
gelegt, daß der osmotische Druck oder das Elüssigkeitsvolumen in einem 
Osmometer von Dittroohbt zunächst zunimmt, nach einiger Zeit a})er 
infolge des Konzentrationsausgleichs zu den beiden Seiten der Membran 
wieder abnimmt. Die Eichtigkeit dieser Annahme hat Overton für 
Olycerin auf folgende Weise dargetan: wenn man Pflanzenzellen in eine 
hypotonische Glycerinlösung hineinbringt und dann durch lang- 
sames Verdunsten des Wassers die Glycerinlösung allmählich konzen- 
triert, so tritt niemals Plasmolyse ein, auch wenn die GlycerinlöBimg 
äußerst konzentriert geworden ist. Legt man aber nachher die Zellen in 
reines Wasser, so platzen die Zellwände infolge des hohen inneren 
Drucks; derselbe wird durch das eingedrungene Glycerin verursacht, 
das nur allmählich wieder herausdiffundieren kann. 

Gegen diese Versuche könnte man einwenden, daß der hoho osmo- 
tische Druck hierbei durch Anatonose (siehe oben) entsteht; diese Er- 
klärung ist aber deshalb unwahrscheinlich, weil .Zucker eine dauernde 
Plasmolyse hervorruft, die von keiner erheblichen Steigerung des os- 
motischen Wertes begleitet wird. Außerdem zeigte Overtoh, daß einige 
Stoffe^ wie z. B. Äthylalkohol mit solcher Geschwindigkeit eindringen, 
daß sie überhaupt keine Plasmolyse bewirken. Dies ist nicht einem 
plötzlichen Tode der Zelle zuzuschreiben, denn setzt man derselben 
Alkohollösung eine entsprechende Zuckermenge hinzu, so erfolgt die 
normale Plasmolyse. ’ 


_ Zwisohen den augenblicMicli und den langsam eindringenden Stoffen 
existieren verschiedene Zwischenstufen. So dringen nach Ovbrton 
briykol, Azetamid, Suocinimid nach wenigen Minuten in die Spirogvra - 

^ Stunden, Harnstoff 5 Stunden Ery. 
thrit 20_ Stunden. Auch Athyläther, Chloralhydrat, Sulfonai, (ioffeiu 
Antipjnin und eimge andere Stoffe dringen nach Ovreton leiciit in den 
Zeilsaft eim Schließlich zeigte Oveeton, daß ein Durchdringen vor- 
schiedener Alkaloide in den Zellsaft direkt unter dem Mikroskop sicht- 
Gerbstoffe enthält; diese bilden mit Alkaloiden 
eharakteristische Niederschläge. In Form von gerbsauron Salzen sind 
einige Alkaloide praktisch unschädlich; sie häufen sich daher in bethrt- 
le en engen im Zellsaftraum an. Späterhin wurde eine andere analoge 
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Methode vorgesch lagen In den Blattzellen des Mooses Pontinalis 
antipyretica ist Bett in Borm von fadenförmigen Gebilden im Zell- 
saf träum enthalten. Beim Eindringen von verschiedenen Basen, Al- 
koholen und Phenolen werden die genannten Gebilde zu feinen Tröpfchen 
emulgiert. 

Auf diese Weise entstand der Begriff der Permeabilität. Es zeigte 
sich, daß eine Pflanzenzelle meistens doch nicht direkt mit einem 
PFEFPEKschen Osmometer verglichen werden darf ; eine derartige Ana- 
logie könnte denn auch zu verschiedenen irrigen Schlußfolgerungen 
führen. Ovebtok hat einige allgemeine Pegeln der Permeabilität 
gegeben. Das Vermögen in den Zellsaft einzudringen verringert sich nach 
OvERTON mit wachsender Zahl der Hydroxylgruppen im Molekül: so 
dringen einwertige Alkohole schnell ein, zweiwertige schon etwas lang- 
samer. Hoch langsamer permeiert das dreiwertige Glycerin. Das vier- 
wertige Erythrit dringt sehr langsam ein. In gleichem Sinne wirkt eine 
Anhäufung von Aminogruppen. Hingegen soll das Eindringen durch 
Halogensubstition befördert werden, desgleichen durch, Alkylierung und 
Acetylierung an den Hydroxyl- oder Aminogruppen. Im einzelnen sind 
aber manche Ausnahmen von den obigen Kegeln zu verzeichnen, denn 
späterhin zeigte es sich, daß verschiedene Pflanzen bezüglich der Perme- 
abilität eigenartige Merkmale aufweisen^. Auch die neueren Angaben 
von SoHÖNEBLDEB» Stimmen mit denjenigen Overtons nicht ganz über- 
ein. 

Methoden zui’ Bestimmung der Permeabilität. Bevor wir zu 
einer Besprechung der Einzelheiten des Permeabilitätproblems schrei- 
ten, empfiehlt es sich, die vorhandenen Methoden zur Bestimmung 
der Permeabilität darzulegen, denn nur nach der Beurteilung des Ge- 
nauigkeitsgrades der vorhandenen Permeabilitätsmessungen ist eine 
Schätzung der Zuverlässigkeit der erhaltenen Resultate möglich. Es 
muß sogleich bemerkt werden, daß die Methoden der Permeabilitäts- 
messung zwar zahlreich, aber nicht einwandfrei sind, somit die quanti- 
tativen Permeabilitätsmessungen eher als Schätzungen erscheinen. Vor 
allem ist aber der folgende Umstand zu betonen, weil derselbe in den 
meisten Untersuchungen über Permeabilität nicht genügend hervor- 
gehoben worden war. Overton und seine nächsten Nachfolger behandel- 
ten das Permeabilitätsxu’oblem zu dem Zwecke, eine Erklärung der Ab- 
weichungen von den allgemeinen Gesetzen der Osmose zu geben. Es 
wurde nur das Eindringen verschiedener Stoffe aus der Außeniösung 
durch das Plasma in den Zellsaft studiert und das gesamte Pro- 
blem stand namentlich mit den Brägen des Turgordrucks und der Wasser- 
bilanz der Pflanzenzclle im Zusammenhänge. Später hat man jedoch 
(las Permeabilitätsproblem mit demjenigen der Aufnahme verschiedener 
Stoffe bei der Ernährung der Zelle verbunden, ohne die Untersuchungs- 
methoden zu ändern» Hieraus entstand eine ganze Reihe von Un- 

i'.Bobesch: Biochem. Z. 10,1, 146 (1919). 

2 PiTTiXG, H.: Jh. Bot, 59, 1 (1920). 

3 Schönfelder, S. : Planta (Bcrl.) 12,414 (1930). 
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mit der Assimilation der nämlichen Stoffe nichts zu tun hat. Ks wurde 
jedoch z. B. die Präge aufgeworfen, wie es zu erklären wäi'e, daß einige 
Zuckerarten, die als notwendige Nährstoffe gelten, in den Zeilsaft 
außerordentlich langsam gelangen. Dies brauchen sie aber norinaler 
Weise nicht zu tun, denn als Nährstoffe müssen sie im protoplasrnatiscluui 
Wandbeleg bleiben und dort assimiliert werden. 

Dieses Mißverständnis entstand wohl dadurch, daß die Lehre von 
einer Plasmahaut als selbständigem Zellbestandteil, die von Pfeffke 
nur als eine Hypothese ausgesprochen worden war, späterhin als die 
Grundlage sämtlicher Betrachtungen über die Osmose und Permeabilität 
erschien. Oben wurde Jedoch dargetan, daß die Richtigkeit der Plasma- 
hauttheorie problematisch ist, indem dieselbe durch keine })eweis- 
kräftigen Tatsachen unterstützt wird; vielmehr mit verschiedenen Be- 
obachtungen im Widerspruche steht. 

Jedenfalls ist es volllcommen unstatthaft, den Zellinhalt, d. i. chui 
Protoplasma samt dem Zelisaft gegen die Außenwelt aus dem Grunde 
abzugrenzen, weil dasselbe von einer hypothetischen Zelbiaut um- 
geben sein soll. Auch von diesem Standpunkte aus muß man aber 
dem Umstande Rechnung tragen, daß sämtliche Anhänger der Zelb 
haut die Existenz derselben auch zwischen dem Protoplasma iind dem 
Zelisaft annehmen und somit sich das Protoplasma als beiderseits 
abgegrenzt denken. Selbst auf Grund der alten Ansichten erscheint 
also eine Diffusion der Bestandteile der Außenlösung direkt in den Zell- 
saft als ein pathologischer Vorgang. Vorsichtiger wäre also wohl eine 
solche Erklärung der Permeabilität, die auf rein sachlicher Gnindiage 
fußt und^ die Existenz einer Plasmahaut überhaupt nicht berücksichtigt. 

Aus der nachfolgenden Beschreibung der Methoden der Pernieabiii- 
tatsbestimmung wird ersichtKch werden, daß einige Methoden zur Er- 
mittelung des Eindringens der gelösten Stoffe in den Zelisaft dienen, 
wahrend andere Methoden ein Eindringen der nämlichen Stoffe sowohl 
ms Protoplasma als m den Zelisaft berücksichtigen. Er ist also ein- 
leuchtend, daß die mit verschiedenen Methoden erhaltenen Resultate 
miteinander mcht immer vergleichbar sind. 

direkten Beobachtung der in der Zelle 

we™ kann verwendet worden, 

nn die zn untersuchende Substanz bei ihrem Eintritt in die Zelle siebt- 

hervorruft. Sie kam zuerst füi ver- 
Earhft ^“-Wendung. Bereits Pj.'E]?feb' zeigte, daß einige 

ipetÜtZderÄ Manzenzellen anfgenommen und auf- 

5f ^ Konzentration wird nach der f^'ärbiumslnten 

AuteS bedeutend höher im Zellinnern, alf in der 

Außenlosung Dies istnamentlichderPall, wenn der Farbstoff von irtrend 

welche, dee Zellinhalte ohemteoh gebuXrSTi 

1 Pebpeee, W.: Unters, bot. Inst. Tübingen 2, 179 (1880). 
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sori)icrt wird. Methylenblau bewirkt hierbei gar keine Pärbung des 
Prot.oplasnias; die (leBamtmcnge des Farbstoffs befindet sich, im, Zell- 
saft. Jtosolsäure wird im Gegenteil nur im Zellplasma auf gespeichert, der 
Zellsaft bleibt aljer farblos. Andere per meierende Farbstoffe werden 
sowohl im P,roto])laHma, als im Zellsaft aufgespeichert. Auch Ovbktok 
(Uu a. O.) bcaiutzte Farbstoffe zum Nachweis der .Permeabilität des Zell- 
])lasmaH. Gollander* suchte sogar die Farbstoffmethode auf colori- 
meirisehom Wege zu quantitativen Bestimmungen zu verwenden. Als 
qualitative Probe ist diese Methode freilich das einzige unanfechtbare 
Veu’, fahren, di(^ Fxistenz der Permeabilität des Zellplasmas nachzuweisen 
und den wesentlichen Unterschied zwischen diesem und den semiper- 
meal)len Membranen sensu stricto zu erläutern. 

ln einigen Fällen kchinen Farbenveränderungen der Außenlösung zur 
JkHirteihüig der Aufnahme einiger gefärbter Stoffe benutzt werden^ ; im 
allgemeinen ist aber dieses Verfahren weniger bequem, als die Farben- 
veränderung des Zellitihaltes. 

Auch die Endosmose von Säuren und AUcalien kann bequem beob- 
achtet werden, falls der Zellsaft Farbstoffe enthält, welche als Indica- 
toren dienen'b Bereits früher haben andere Forscher versucht, auch 
Zellen mit farblosem Zellsaft mit Neutralrot zu färben und dann wie die 
natürlich gefärbten Zellen zu untersuchen, wobei Neutralrot als Indi- 
eator diente. 

Der Eintritt von Neutralsalzen in die Zelle kann in analoger Weise 
studiert werden, falls hierbei Farben Umschlag oder Fällung entsteht, 
wie z. B. beim Eintritt von einem Kalksalz in Zellen, deren Saft lös- 
liche Oxalate enthält^-, beim Eintritt von Eisensalzen in tanninhaltige 
Zeilcn'h oder bei der Aufspeicherung von (-Jold in Zell Wandungen®. 

.ln anderen Fällen kann das Permeieren durch nachfolgende Behand- 
lung der Zellen mit entsprechenden Reagenzien dargetan werden. Die 
Endosmose der Nitrate wird z. B. dadurch dargetan, daß Pflanzengewebe 
nacli einem Verweilen in. Nitratlösungen und nachfolgendem Auswaschen 
mit Diphenylamin und starker Mineralsäure bearbeitet werden, wobei 
Tiefbiaufärhung entsteht. Auf analoge Weise kann die Endosmose vieler 
Stoffe durch mikrochemische Proben verfolgt werden, allerdings nur in 
qualitativer Form. 

Särntliclie obenerwähnten Methoden sind als qualitative Proben 
vollkommen zuverlässig, können aber zu quantitativen Messungen oder 
gar Schätzungen nui* seiten benutzt werden. Eine Vervollkommnung in 
dieser .Ri(,;htuiig ist wohl erwünscht, da andere quantitative Schätzungen 
qualitativ nicht immer sicher sind. 

i (JOLLANDEII, R.: Jb. Bot. (10, 354 (1021). 

“ R,KDFEiiX, (l. M.: Ann. of Bot, M, 511 (1922). 

® Haas, A. li.: J. of biol. Cliem. 27, 225 (1916). — BiiENNim, W.: Ofversigt 
Fin.ska Vetcrisk.-Hocj. Forh. 60 (1918). 

OBT.KRHOLrT, W. J. V*: Z. x)hysik. Oliem. 70, 408 (1910). 

WnuAAMS, M.: Ann. of Bot. 32, 591 (1918). 

0 Williams, M. : Ann. of Bot. 32, 531 (1918). 
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d. Plasmolytische Methoden der PermeabilitatsliCHtiin- 
mii ng. Oben wurde erwähnt, daß die permeierenden Stoffe wich durch 
eine scheinbar anomale Osmose kennzeichnen: die Grcnzplasniolysc der 
Zellen erfolgt durch Lösungen dieser Stoffe bei solchen KonzontrutioneUj 
welche nach der Berechnung auf Grund der allgemeinen GcHcd/zü als zm 
hoch erscheinen. Dies rührt davon her, daß ein Teil des Plasrnolytikiuns 
während des Versuchs in die Zellen eindringt. Darauf haben Lkpkschkjn ^ 
und Tröndle 2 eine quantitative Messung der Permeabilität ix^grüiifhd, . 

Als „Permeabiiitätsfaktor“ wird hierbei die folgende <lrö)ß(^ be- 
zeichnet; nehmen wir an, daß der osmotische Druck einer nicht, 
pernieierenden und P derjenige einer permeierenden Substanz fjcu der 
Greiizplasmolyse ist. P ist freilich größer als P^’ und zwar im scdbcui 
Maße, wie der experimentell ermittelte isotonische Koeffizient fler penne;- 
ierenden Substanz größer als der theoretisch berechnete ist. Wenn uur 
den auf Grund der physilralisch-chemischen Daten berechneten iso- 
tonischen Koeffizienten mit i und den experimentell gefundenen mit, tf 
bezeichnen, so ergibt sich die folgende Gleichung: 

i — i' 


wo fl der Permeabilitätsfaktor ist, der zum Vergleich des Ihu’ineahili- 
tätsvermögens verschiedener Stoffe dienen kann. Hierbei istallcrdiogs zu 
bedei^en, daß die Größe von i leider von der Versuchsdauer abhängt . 

Dia Bestimmung selbst wird auf folgende Weise auHgeführt. Zu- 
nächst wii'd das zu untersuchende Gewebe mit Rohrzuokerlösungeu v(n*- 
scliiedener Konzentration behandelt und auf diese Weise dif; nudcdcu- 
lare Zuckerkoiizentration Go ermittelt, welche die (^reuzplasrnolyse 
hervorruft. Nach 1 Stunde wird das Volumen der Zellen ( Fj) gemesscuL 
Dann überträgt man die Zellen in die theoretisch isotoniseho Lösung (! 
der zu untersuchenden Substanz und mißt die Zellvolumina zuerst mdt 
Mnuten (F2), dann nach 2 Stunden (F3). In einer Stunde hat also 
die Volumenzunahme 

Fa-F, 

2 


stattgefmiden. Somit ist das Zellvolumen unmittelbar nach dem Diu- 
legen xn die zu untersuchende Lösung gleich 




Za-f. 

4 


und die Konzentration der nämlichen 
der Bohrzuckerlösung scheinbar isotonisch 


Substanz, die mit derjenigen 
ist, läßt sich HO bcreehneiK 




J.BONDLB, A.: ßer. dtsoli. bot. Ges. 27, 71 (Um) — fh rb.t i« nt,, , 

Biochem . Z . 112 , 259 ( 1920 ) ^ ' 45, 1 / 1 
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i)a. 1,88 der iHotonischo Koeffiziout des Eohrzuckers ist, so erhalten 
wir die. (d'öße d(*.H iHot(.)nischen Koeffizienten, der zu untersuchenden 
Substanz: 

Diese Bcreelinung wird dadurch ermöglicht, daß Rohrzucker in den 
Zellsaft der Pflanzenzcllen praktisch nicht eindringt. 

(legcui, obige. Methode wurden verschiedene Einwände gemacht; vor 
allem weist ErTTXKcD darauf hin, daß die .LEPnscHKusTvSche Methode sich 
auf die isotoriischen Koeffizienten gründet, letztere aber durch ver- 
scdiiedenc ifaktoren beeinflußt sind. Eittinos eigene Methode der Per- 
ineabilltätsrnessung besteht darin, daß man die zur Deplasmolyse not- 
wendige Zeit bestimmt. Ist z. B, eine durch 0,1 Mob Kaliumnitratlösung 
hervorgerufeno Grcnzplasmolyse nach 15 Minuten zuritckgegangen und 
wird nun eine neue Grcnzplasmolyse nur durch 0,1025 Mol. Kalium- 
nitrat bewirkt, so sei der Schluß zu ziehen, daß in 15 Minuten 0,0025 Mol. 
Kaliumnitrat hereindiffundiert ist. 

Auch gegen diese Methode wurden verschiedene Einwände gemacht 
worauf wir hier nicht näher einzugehen brauchen, weil alle in denselben 
hervorgehobenen Üngenauigkeiton nach der Ansicht des Verfassers 
dieses Buches unwesentlich sind gegenüber demjenigen Hauptmangel, 
der sämtlichen plasmolytischen Methoden eigen ist: in hypertonischen 
und isotouisehen Konzentrationen verschiedener Stoffe, namentlich 
aber der Elektrolyte, wird die Durchlässigkeit des Plasmas so stark 
verändert, daß eine genaue Messung der Permeabilität kaum mög- 
lich ist. Dieser 'ünistand wird weiter unten ausführlicher besprochen 
werden. Die plasmolytisclie Methode .liefert zwar zuverlässige Resultate 
bei Bestimmungen des osmotischen Wertes der Pflanzenzellen, ist aber 
zu Perineabilitätsmessungen weniger zu empfehlen; jedenfalls sollten die 
nacli clor genannten Methode erhaltenen Resultate mit Vorsicht ver- 
wendet werden. Diese Bemerkung betrifft freilich auch die plasmo- 
metrische Methode von HöPLERk Der genannte Porscher sucht die 
EiTTiNCJHclic Methode dadurch zu verbessern, daß er die Zellen unter 
Volumenmessung durch, stark hypertonische Lösungen plasmolysiert. 
Man mißt das ProtoplaBmavolumen vor der Plasmolyse und zweimal 
nac;h der idasmolyse. Das Zeitintervall zwischen den beiden letzten 
Messungen sei gleich t, die molare Konzentration der Anßenlösung gleich 
G, die osmotischen Worte der Zelle nach der Plasmolyse gleich Ch und 
t/o, fler Grad der Plasmolyse bei der ersten Messung gleich pi und bei 
zweiten Messung gleicti ^ 2 * Nun ist 

und 6''a = Gpo 


I PiTTiNO, 11’ : jl). Bot. r>0, 1 (1015); 57, 533 (1917); 50, 1 (1019). 

“ Hrrr/Rs, W. : Perrnoability, H. 170 (1924). 

Höflkh, K.: Bor. dtsch. bot, Ges. 30, 414, 423 (1918); 37, 314 (1919), 
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Die Veränderung des osmotischen Wertes in der ZoileiriheiUst. somit 
ein Maß der Aufnahme der zu untersuchenden feubatanz. ilici bt.i l>!( i ' 
freilich der Geschwindigkeitsfaktor, der seinersoVs vau do.m 
trationsgefälle ahhängt, unbestimmt. Bei sämtlichen pliisniolv tisclK ii 
Methoden bleibt außerdem die etw^a vorhandene ExosmoHC mcivt lieruclv- 

''"Smmenfassend ist der Schluß zu ziehen, daß plasmolvtiscd.o M<- 
thoden nicht sehr zuverlässig sind und künftighin durch amicro Vor- 
fahren ersetzt werden sollen. Der Versuch von Bakm™!)' dm plasmo- 
lytische Methode der Permeabilitätsmeasung zu vcrtcudigeu, ist wohl 
lücht als erfolgreich zu bezeichnen. Doch wurden an Hand der gumnnn- 
ten Methode zahkeiche Resultate erhalten, welche trotz dtui AR- 
thode anhaftenden Mängeln so eindeutig sind, daB sie zur Krldaniug clor 
Permeabilität benutzt werden können, besonders aber wenn an 
Hand anderer Methoden bestätigt sind. In den letzten Jahren wcrdtui 
die plasmolytischen Methoden nur selten verwendet. 

3. Messung der Volumen- bzw. Gewichtsveränderung in 
hypotonischen Lösungen. Eine wesentliche VcrbeKseniiig der Me- 
thoden der Permeabilitätsmessung wird dadurch erzielt, (la IS mau die 
Permeabilität in hypotonischen Lösungen ermittelt. LuNnKOAiinH- 
hat die Länge der Wurzelchen von Vicia Eaba unter dem Miknjskop 
in verschiedenen Salzlösungen gemessen; dieselbe nimmt natürlich zu- 
erst auch in hypotonischen Lösungen etwas ab und vergröBert Hi(;h nach- 
her wieder bei der allmählichen Salzaufnahme. Hierbei wird angenom- 
men, daß die Permeabilitätsgeschwindigkeit der verstrichenen Zeit lun- 
gekehrt proportional ist. Dieses Verfahren ist nur mit VerBXUÜisobjckttm 
von einer bestimmten Struktur brauchbar. 

Eine analoge makroskopische Methode wurde von Bkookb*^ auBgc‘- 
arbeitet. Streifen des Blütenstiels von Löwenzahn oder anderem analoge 
Gewebe werden so fixiert, daß die freien Enden in wagercHÜiter llichfcung 
beweglich bleiben. Zunächst werden die Streifen in eine Lösung versenkt, 
in welcher die Krümmung unverändert bleibt. Bann erliöht man die 
Konzentration der Außenlösung ; die Streifen werden zuerst wenig(.‘.r stark 
gebogen, aber nach einiger Zeit, die Bbooks als die iku'nuuibKitiltszoij, 
betrachtet, wird die ursprüngliche Krümmung Avieder hergestclif . Dm 
Methode wird empfindlicher, wenn man den inneren Raum vrxn hohUm 
Organen wie Blutenstände von Löwenzahn oder Zwiebelbiätter mit L-tb 
sungen füllt und die Längenzunahme bzw. -abnahme mittels des - 

hebels'', das ist durch Reflexion an einer Skala vergrößerd/b Au(di dieht* 
Methode ist nur in einem beschränliten Maße brauchbar, da sie cbme 
geeignete Struktur des Versuchsmaterials erheischt. 

4. Diffusionsmethode der Perm.oabilitätBmeBsung, Die- 


1 Bäultod, H.: Acta hot. Pennioa 5, 117 (1929). 

2 Ltouegaruh, H,: Sv. Vctcr.-knr=nk-rl. Handl. 47, 1 (1011), 

3 Brooks, S. C.: Amer. J. lic--. ;t. ^lOiO). 

4 Dele, E.: Aixn. of Bot. 30, 283 (1916). 
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;stdl)e wurden o})enfaUH von Brooks’ vorgeschlagen. Tlxallusplatten von 
Lanünaria werden zwischen zwei offenen G-lasröhren gelegt und den 
Böliren luftdicdit angepaßt. Beide Böhren füllt man mit ungleich kon- 
zentiierten Lösungen des zu untersuchenden Stoffes oder schlechthin des 
Seewa^ssers. Man mißt alsdann die Diffusion durch die Gewebeplatte. 
Diese Mettiode ist nur zur Untersuchung von membranartigen Geweben 
brauchbar und es bleibt außerdem unbekannt, ob der Konzentrations- 
ausgloich lauter durch Diffusion durch das Gewebe oder, wenigstens 
zum Teil, durch Exosmose aus dem Gewebe selbst stattfindet. 

5. Elektrom et rische Methoden der Permeabilitätsmes- 
sung. OsTKEirouT- betrachtet die elektrische Leitfähigkeit der Gewebe 
als Maß der Permeabilität. Der größte Teil der Versuche dieses For- 
schers wurde mit Laminaria ausgeführt. Kunde Thallusscheiben wer- 
df.m HO auf einandergelegt, daß ein Gylindor entsteht. An beiden Enden 
des Cylindcrs befinden sieh in einem, kleinen Abstand von den Scheiben 
])latinierte Platinelektroden, und die Leitfähigkeitsbestimmung erfolgt 
nach der gebräuchlichen Methode von Kohlrausöh. Die Methode ist 
offenbar mir zu Untersuchungen über die Aufnahme von Elektrolyten 
l)rauohbar. Ob die Leitfähigkeit tatsächlich in einem, konstanten Ver- 
hältnis zur Permeabilität steht, ist nicht festgestellt 'b 

Eine andere Methode besteht darin, daß man die Leitfähigkeit der 
Außenl()Bung mißt und aus deren Herabsetzung den Schluß zieht, daß 
eine entsprechende Menge voti Elektrolyten von dem zu untersuchenden 
Pflaiizenmaterial aufgenommen wurde'’--. Diese Methode darf freilich 
ebenfalls nur beim Arbeiten über die Aufnahme von Elektrolyten benutzt 
werden; sie ist aber allen obenbeschriebenen vorzuziehen, weil sie ein 
Arl)eiten mit stark hypotonischen Lösungen ermöglicht und die erhal- 
tenen Resultate weder durch Exosmose, noch durch Anatonose beein- 
flußt vvun'dcn, während bei sämtlichen oben dargelegtcn Methoden, beson- 
ders bei den plasmolytischen, weder die Exosmose, noch, die Anatonose 
berücksichtigt sind, wodurch, schwere Fehler entstehen können. Die 
Methode der Leitfähigkeitsmessung der Außenlösung ist besonders be- 
<(uem für das Studium der Exosmose und wurde auch zu diesem Zwecke 
verwendeten Es zeigte sich in der Tat, daß in manchen Fällen eine ziem- 
lich erhehliche Bxf)Hmose existiert. 

Eine Fehlerquelle der Methode der T-'B .'-bo-tirnrnur.g in der 

Außenlösung besteht darin, daß ein Teil dc.-i- gf-l.b-icn !'!!(-ki an 

der äußeren Fläche der Zellwandungen adsorbiert sein kann. 

b. Ghomische Methoden der Permeabilitätsbestimmung. 

X Brooks, S. 0.: Botanic. Gaz. (>4, 300, 509 (1917). 

- OsTERHOUT, W. fJ. V.: tScieuco (N. Y.), N. s., 35, 112 (1912); 37, 111 (1913). 

- Ihochem. Z. 07, 273 (19U). -- J. of biol. Chem. 30, 557 (1918). — J. gen. Phy- 
Hiel. I, 299 (1919); 4, 1 (1921); 5 (.1923). 

Stiles, VV. a. 1. JÖ,RaKHSBN: Botanic. Gaz. 05, 526 (1918). 

Stiles, W. a. P. Kinn: Proc. roy. Soc. Lond. (B) 90, 448, 487 (1919). — 
Keuferk, G. M.: Ann. of Bot. 30, 107, 511 (1922). 

s True, ,H. H. a. H. H. Bartlett: U. S. Dopt. Agricult. Bureau Plant Ind. 
Bull. 231 (1912). — Stiles, W. a. I. Jörgensen: Ann. of Bot. 31, 47 (1917). 
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Dieselben bestehen darin, daß man durch direkte chemische Analyse 
die Mengen der zu untersuchenden Stoffe entweder im Zellsaft, oder 
in der Außenlösung ermittelt. Letzteres Verfahren ist demjenigen der 
Leitfähigkeitsbestimmung der Außenlösung analog; es bietet^ dieselben 
Vorzüge dar und ist mit derselben Fehlerquelle yerbunden. Ls ist aber 
klar, daß die Methode der chemischen Analyse auch bei Untersuchungen 
über Mehtelektrolyte verwendet werden darf; sie wurde schon längst 
von mehreren Forschern benutzt. 

Eine Analyse des Zellsaftes der Pflanzen vor und nach dem Ver- 
weilen in Lösungen der zu untersuchenden Stoffe sollte eigentlich eine 
tadellose Lösung der Frage nach dem Permeieren einzelner Stoffe liefern. 
Leider ist die Gewinnung einer ausreichenden Saftmenge aus einem ein- 
heitlichen Gewebe mit erheblichen Schwierigkeiten verbunden. Man be- 
nutzt meistens niedere Organismen, oder Riesenzellen einiger Algen 

Ueuerdings sucht Sabinin^ nachzuweisen, daß die beste Methode 
der Permeabilitätsmessnng darin besteht, daß man Pflanzen in Wasser- 
kultnren (Bd. I, S. 262) züchtet, daim in die zu untersuchenden Lö- 
sungen überträgt, den Stengel abschneidet und den herausfließendeii 
Saft analysiert. Auf diese Weise wird die Permeabilität der Zellen der 
Wurzelxinde ermittelt und zwar in hypotonischen Lösungen. Nach dieser 
Methode kann selbstverständlich nur die Permeabilität der Wurzelrincle 
bestimmt werden, doch ist namentlich dieses Gewebe besonders inter- 
essant, Das Prinzip der Methode ist demjenigen der Diffusionsmethode 
(siehe oben) analog. Die von Sabinin erhaltenen Resultate werden weiter 
unten besprochen werden. 

Es ist im Auge zu behalten, daß die plasmolytischen Methoden na- 
mentlich die in den Zellsaft eingedrungenen Stoffe berücksichtigen, wäh- 
rend nach den elektrometrischen und chemischen Methoden auch die 
vom Protoplasma aufgenommenen Stoffe mitbestimmt werden. 

Die Permeabilität des Plasmas für Eiektrolyte. Unsere Ansichten 
über diese Frage waren Gegenstand einer merkwürdigen Evolution. 
OvERTOiT (a. a. 0.) behauptete, daß Mineralsalze überhaupt nicht perme- 
ieren und diese Ansicht war eine Zeitlang die vorherrschende. Erst 
Osterhotjts zeigte, daß Oveetok bei seinen lange dauernden Versuchen 
wahrscheinlich durch den folgenden Umstand getäuscht war: Nach weni- 
gen Minuten tritt in plasmolytischen Versuchen Deplasmolyse ein, die 
auf das Eindringen der Salze in den Zellsaft hindeutet. Nach längerer 
Zeit erfolgt aber wiederum eine „Pseudoplasmolyse'', welche nicht 
zurückgeht. 

Spätere Forscher haben die Durchlässigkeit des Plasmas für Mineral- 
salze bestätigt. Doch findet in hypertonischen, besonders aber nicht 
ausgeglichenen Lösungen der Mineralsalze eine starke Permeabilitäts- 


1 WomsHOTTSB, R. p, : J. of biol. Chem. 29, 453 (1917). — Ibwin, M. : Amor. 
J. PhysioL 59 (1922). — J. gen. Physiol. 10, 927 (1927) u. a. 

2 SABimif, D.: Bull. Inst. rech. biol. Univ. Perm. 4, Erg.-H. 2 (1925) (russ.). 
. n OSTEEHOUT, W. J, V. : Science (N. Y.) 34, 187 (1911). — The Plant World 
16, 129 (1913). 
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ändorung statt, die häufig so weit schreitet, daß der plasmatische Wand- 
beleg sich gegen einige Salze als vollkommen undurchlässig erweist. 
Fittinu (a. a, 0.) hat an Hand der plasmolytischen Methode gefunden, 
daß Alkalisalze in die Epidermiszellen mit einer meßbaren Geschwindig- 
keit eindringen, und zwar in der Reihenfolge der lyotropen Reihe; zu 
denselben 'Ergebnissen gelangten auch andere Forscher ebenfalls mittels 
der plasmolytischen Methode. Später hat aber Lundegärdh^ an Hand 
der chemischen Permeabilitätsmessung die Beobachtung gemacht, daß 
die lyotrope Reihe nur bei Anwendung von konzentrierten Lösungen 
sich eriiält. Nun wirken hypertonische Salzlösungen schädlich auf das 
Plasma ein und es entstehen daher anormale Verhältnisse. Weis^ hat 
z.B. dargetan, daß Mineralsalze in Konzentrationen von etwa 0.1 n eine 
Veränderung des dispersen Zustandes des Plasmas bewirken, wobei sich 
dessen Permeabilität stark vermindert. 

Die Erdalkalisalze dringen nach Fitting b KahhO''"^ und anderen For- 
schern viel langsamer ein, als die Alkalisalze. Ca-Salze sollen nach An- 
gaben der genannten Forscher überhaupt nicht permeieren. Diese Resul- 
tate wurden aber nach der plasmolytischen Methode und zwar mit nicht 
ausgeglichenen Lösungen erhalten. Unter diesen Verhältnissen ist nur 
eine annähernde Schätzung möglich. Stiles u. Kidd^L Redfern^ und 
namentlich Sarinin» zeigten, daß Ca-Salze in geringen Konzentrationen 
in die Zelle schnell eindringen und daß auch für andere Salze die Permea- 
bilitätswerte von Fitting- und Kahho den natürlichen Verhältrdssen 
durchaus nicht entsprechen. Es seien hier einige Zahlen aus der Arbeit Sa- 
BININS angeführt. Wie bereits oben erwähnt ist, bestimmte der genannte 
Forscher die Permeabilität der Wurzelparenchymzellen auf folgende 
Weise : 'Ev züchtete Pflanzen in Wasserkulturen, schnitt den Stengel ab 
und analysierte sowohl die Außenlösung, als die aus der Schnittfläche 
herausfließende Flüssigkeit nach zuverlässigen Mikromethoden, Im 
nächsten Kax)itel wird dargetan werden, daß die bei obigen Verhältnissen 
gesammelte Flüssigkeit aus den Leitiingsbahnen des Holzkörpers heran s- 
tritt, in dieselben aber vom Außenmedium durch das äußere Wurzel- 
parenchym gelangt. Sabinen verwendete sehr verdünnte Lösungen, die 
immer Salzgemische enthielten und auf diese Weise volUiommen aus- 
geglichen waren. Mit einer Wasserkultur von Mais ergab sich folgendes 
Resultat : 


^ Lundegärbh, H. : Sv. Vetonek. Akad. Handl. 47, Rr 3, 1 (1911). — Panta- 
NELLI, E.: Jb. Bot. 56, 689 (1915). Teönble, A.: Arcli. Sei. Phys. et Natur, 
Genöve, 4. ser., 45, 38, 117 (1918). Kahho, H.: Biocliem, Z. 123, 284 (1921). 

2 liHNDEGÄEnH, H. : u. V. Moeavek: Biochem. Z. 151, 296 (1924). 

Wbis,A.: Planta (Bcrl) 1, 145 (1925). 

^ Fitting: a. a. 0. 

ö Kahho: a. a. 0. und „Über die physiologische Wirkung der Neutralsalze 
auf das Pflanzenplasma (1924). 

^ Stiles, W. a. F. Kidd: Proc. roy. Soc. Lond. (B) 90, 448, 487 (1919). 

Redeeen, G. M.: Ann. of Bot. 36, 167 (1922). 

^ Sabinin: a. a. 0. 



62 Die Grandlagen der Physiologie der Stoffaufnahme und Stoff Wanderung. 


Ca in der Außenlösung 

Ca im Saft 

Ca im Saft nach weiteren 24 Stunden 


0,0041 n 
0,0034 n 
0,0033 n 


Auf diese Weise ist die Konzentration des Ca im endosmotischen 
Strome gleich 82 vH derjenigen der Außenlösung. Auch in anderen Ver- 
suchen wurden Ca-Konzentrationen im Hlutungssafte gefunden, die den- 
jenigen der Außenlösung nahe waren. Hieraus ist ersichtlich, daß Ga 
durch die Zellen des Wurzelparenchyms mit großer Geschwindigkeit 
hineindiffundiert. Auch für KH 4 und andere Ionen wurde eine analoge 
Geschwindigkeit gefunden, die nach Sabinins Berechnungen die von 
Fitting für KNO 3 ermittelte ums 458fache übertrifft. Für andere Mine- 
ralstoffe erwies sich das Wurzelparenchym ebenfalls als leicht durch- 
lässig. 

Es muß allerdings darauf hingewiesen werden, daß die Frage der 
Permeabilität des Plasmas für Ca vielleicht den einzigen Fall darstellt, 
wo die plasmolytische Methode versagte. In anderen Fällen lieferte 
sie qualitativ dieselben Resultate, wie andere Methoden. Auch bei 
der Beurteilung der quantitativen Seite des Permeabilitätsproblems 
ist darauf hinzuweisen, daß obiger Vergleich der mittels verschiedener 
Methoden erhaltenen Permeabilitätsgeschwindigkeiten mit einiger Re- 
serve anzunehmen ist, da Sabustin die von ihm für Wurzelparenchym, 
ein speziell zur Stoff auf nähme angepaßtes Gewebe, gewonnenen Werte 
mit denjenigen vergleicht, welche mit den zum Stofftransport nicht 
dienenden Epidermiszellen erhalten worden waren. 

Kun sollen einige wichtigsten Regeln der Permeabilität des Zell- 
plasmas für Elektrolyte kurz dargelegt werden. Diese Regeln wurden 
an Hand verschiedener Methoden festgestellt und sind so eindeutig, daß 
deren Richtigkeit kaum bezweifelt werden kann. 

Erstens zeigte es sich, daß in manchen Fällen die Ionen eines Salzes 
mit ungleicher Geschwindigkeit auf genommen werden^. Dies wird z. B. 
durch die folgende Tabelle von Redbebn erläutert: 


Wurzeln, von Pisum sativum 


Anfängliche 

Konzentration 

j 

Ca absorbiert 

Cl absorbiert 

von CaCla 



0,ln 

17,74 

3,58 

0,01n 

19,61 

12,47 

0,001ii 1 

23,10 

15,09 


Es ist also ersichtlich, daß bei Konzentrationssteigerung auch die 
Differenz zwischen den auf genommenen lonenmengen zunimmt. 


1 Rxjhlani), W. : Z. Bot. 1, 747 (1909). — Meüebr, R.: Jb. Bot. 40, 503 
(1909). — Pantanelli, E.: a. M. Tella Atti Accad. Linoei, Eendic., ser. 5, 18, 
481 (1909). — Pantaetelli, E. : J. Bot. 50, 189 (1915). — Johnson, H. X.: Amer. 
J. Bot. 2, 250 G915). — Roagland, B. E. : Science (K. Y.), K. s., 48, 422 (1918). 
Stoklasa, J., Sebor, J., Täich, E. u. J, öwaoha: Biochem. Z.128, 35 (1922). 
Vgl. besonders Eedeern, G. M.: Ann. of Bot.30, 511 (1922). — Eibbel, A.: Jb. 
Bot. 05, 819 (1926). 
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Die ungleiche Aufnahme von verschiedenen Ionen kann nur auf lonen- 
austausch zurückgeführt werden, denn einzelne Ionen permeieren prak- 
tisch gar nicht, da eine Überwindung der mächtigen elektrostatischen 
Kräfte, welche zwischen den entgegengesetzt geladenen Ionen eines Sal- 
zes bestehen, unmöglich ist. Im oben angeführten Falle der ungleichen 
Aufnahme von Ca und CI muß also eine entsprechende Menge eines 
anderen Salzes in die äußere Lösung hinausdiffxindieren, oder wird das 
Calcium in Hydratform ax,if genommen. Im letzteren Falle wird die 
äußere Lösung sauer. Eine Ansäuerung der äußeren Lösung oder gar 
des Bodens durch die Pflanzen wurde in der Tat mehrmals wahrge- 
nommen. Wenn nun das Anion des Salzes scheinbar in größerem Maße 
eindringt, so muß ein anderes Anion in Salzform heraustreten, oder ein 
Überschuß von OH-Ionen in der äußeren Lösung entstehen. In diesem 
Falle wird die äußere Lösung alkalisch. Pantanelli (a. a. 0.) hat wahr- 
genommen, daß die Exosmose immer ziemlich langsam vor sich geht; 
infolgedessen wird die Reaktion des Außenmediums bei ungleicher lonen- 
auf nähme zunächst entweder alkalisch, oder sauer. Nach einiger Zeit 
erfolgt aber eine Neutralisation der äußeren Lösung. In den sorgfältig 
ausgeführten Versuchen von Redeebn (a. a. 0.) blieb hingegen die 
äußere Lösung bei überschüssiger Calciumauf nähme neutral und eine 
simultane Exosmose von Kalium und Magnesium konnte direkt analy- 
tisch dargetan werden. Auch Stoklasa und dessen Mitarbeiter (a. a. 0.) 
teilen mit, daß eine überschüssige Alaminiumendosmoso mit einer gleich- 
zeitigen Exosmose des Natriums, Magnesiums und Calciums im Zu- 
sammenhänge steht. 

Verschiedene Tatsachen beweisen in der Tat, daß die Permeabilität 
des Zellplasmas für Elektrolyte in umgekehrtem Verhältnis zu deren 
Dissoziation steht. Dies ist dadurch erklärlich, daß nur die undisso- 
ziierten Moleküle zu permeieren vermögen, während das Eindringen der 
Ionen praktisch ganz zu vernachlässigen ist^. Die oben dargelegten Er- 
scheinungen sind also wohl auf den lonenaustausch zurückzuführen. Die 
Ionen sind nicht ol)erf lächenaktiv und werden außerdem durch ihre elektri- 
sche Ladung und Wasserliülle am Eindringen durch das Protoplasma 
verhindert. 

Nach Riffel^, Weakgel^ PAnTANELLi^^- und anderen, erfolgt die 

^ Ruhland, W.: Jb. Bot. 54, 391 (1914). — Teöndle, A.: Biochem. Z. 112, 
259 (1920). — OsTERirouT, W. J. V.: J. gen. Physiol. 8, 131 (1925). — Oster- 
HOUT, W. J. V. a. M;. Y. Dorcas: Ebenda 9, 255 (1925). — Ostebhoitt, W. J. V., 
Doroas, M. Y. a. W. L Ooofer jun. : Ebenda 12, 427 (1929). — Bbinley, E. J. : 
Protoiüasma (Berl.) 2, 385 (1927). — Nuclewski, A., Krause, A. u. K. Seman- 
CZYX: elb. Bofc. ()9, 101 (1928). — Poijarvi, A. P.; Acta Bot. Eennica 4, 1 (1928). 
— Diesen Angaben widersprechen allerdings Kelleii, R. : Biochem. Z. 195, 14 
(1928) und Gbllhoen, E.: Das i:;- physiologische und 

allgemein ’ Bedeutufg dt'il!»;. ■ >■: ü- a i i.i S.: Planta (Berl.) 

12, 414 (l.■■'■■ , ■ • mm Schluß, daß diese schHr.bfir v-nderspreeherRkn An- 
gaben auf Nichtbeachtung des lonenaustausches lihnn. sind. 

2 Rippel, A.: Jb. Bot. 65, 819 (1926). 

3 Weangel. M. : Z, physik. Ohem. 139, 351 (1928). 

^ Pantanelli, E.: Protoi>lasma (Berl.) 7, 129 (1929). 
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Aiifnalime der Älineralsalze mittels Adsorption an der Oberfläche des 
Plasmas. 

gehr wichtig ist die folgende sicher begründete Gesetzmäßigkeit: Die 
Permeabihtät des Plasmas für Elektrolyte wird nicht durch die einf aciien 
Diffusionsgesetze geregelt, wie man es früher ohne jegliche experimentelle 
Nachweise angenommen hatte. Es zeigte sich, daß Elektrolyte unab- 
hängig vom Lösungsmittel, also von Wasser auf genommen werden und 
ein Gleichgewicht sich stets bei ungleicher Konzentration des Elektio- 
tytes im Zellsaft und in der äußeren Lösung einstellt. In älteren, beson- 
ders an Hand der plasmolytischen Methode ausgeführten Versuchen, 
wurde manchmal die Beobachtung gemacht, daß ein Gleicligewicht sich 
bei einer Salzkonzentration im Zellsafte einstelite, die bedeutend nie- 
driger war, als die Konzentration desselben Salzes in der äußeren Losung. 
Dies wmrde so gedeutet, daß der plasmatische Wandbeleg unter dem 
Einflüsse des Salzes für dasselbe undurchlässig wird^. Neuerdings sind 
zahkeiche Versuche mit hypotonischen Lösungen ausgeführt worden; 
dieselben führen zum Schluß, daß in lebenden Pfianzenzellen auch eine 
erhebliche Anhäufung verschiedener Ionen stattfinden kann 2 . 

In der folgenden Tabelle sind die von Sabinin (a. a. 0.) durch chemi- 
sche Analysen des Blutungssaftes erhaltenen Zahlen angegeben. Die 
Versuche wurden mit ausgeglichenen hypotonischen Lösungen ausge- 
führt. 


Zea Mays. 

Konzentration von PO 4 in der Außenlösung 0,00014 n 

„ „ PO 4 im Safte 0,00215 n 

Das Verhältnis der inneren zur äußeren Konzentration ist gleich 15,1 

Konzentration von K in der Außenlösung 0,000322 n 

„ „ K im Safte 0,00325 n 

Das Verhältnis der inneren zur äußeren Konzentration ist gleich 10,1 

Das Verhältnis der inneren zur äußeren Konzentration würde von 
Stiles und Kinn (a. a. 0.) „ahsorption ratio^' d. i. Absorptionsver- 
hältnis genannt. Dieses Verhältnis 
kann eine quantitative Vorstellung 
von der selektiven Aufnahme verschie- 
dener Stoffe liefern. 

Das Ab sorptions Verhältnis verän- 
dert sich unter dem Einfluß ver- 
schiedener Faktoren; bei Verdünnung 
der äußeren Lösung steigt das Ab- 
sorptionsverhältnis, wie es besonders 


Konzentration von K 
in der Außenlösung 

ABsorptions“ 

Verhältnis 

0,00490 

2,3 

0,00220 

1 3,1 

0,00100 i 

1 11,7 

0,00023 

1 15,1 

0,00019 

i 24,3 

0,00011 

70,7 


1 PiTTiHG, H.: Jb. Bot. 56, 1 (1915). 57, 553 (1917). — Wouehoüse, K. P,: 
J. of biol. Chem. 29, 453 (1917) u. a. 

2 Stiles, W. a. P. Kidd: Proc. roy. Soc. Lond. (B) 90, 448, 487 (1919). — 
Beowk, A. J. a. Tiukee; Ebenda 89, 119 (1916). — CoLLAnuEE, B.: Jb. Bot. 
60, 354 (1921). — OsTEEHOUT, W. J. V.; J. gen. Physiol. 4, 225, 275 (1922). 
Hoaglaxd, D. B. a, Davis: Ebenda 5 (1923). — Sabinix, D.: a. a. 0 . 
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deutlich durch vorstehende Zahlen von Tbtjbetskova^ aus Sabinins 
L aboratorium illustriert wird. 

Stiles und Kinn (a. a. 0,) kommen zum Schluß, daß wenn man 
den Sachverhalt grax)hisGh darstellt und zwar auf der Abszisse die Loga- 
rithmen der äußeren, auf der Ordinate aber die Logarithmen der 
inneren Konzentratioti eines Salzes abträgt , so erhält man eine Gerade. 
Auch kann das Absorptionsverhältnis nach Stiles und Kidd durch die 
folgende Gleichung dargcstellt werden: 

i^Kxe^, 

wo i die innere, e die äußere Konzentration und K eine Konstante ist. 
Diese Gleichung ist mit derjenigen der Adsorption identisch, wodurch 
allerdings noch nicht nachgewiesen wird, daß der gesamte Vorgang der 
Salzaufnahme nichts anderes als eine Grenzflächenerscheinung ist. 
Außerdem ist die chemische Natur dos Salzes und seine physiologische 
Bedeutung^, ebenso wie die Eeaktion des äußeren Mediums'^ maßgebend. 
In alkalischen Lösungen erfolgt eine gesteigerte Aufnahme der Kationen 
irgendeines Salzes, während die Aufnahme der Anionen herabgesetzt ist. 
In sauren Lösungen wird im Gegenteil die Aufnahme der Anionen ge- 
steigert. Dies wird z. B. durch folgende Zahlen von Sabinhst erläutert: 

Zea Mays. 

1 . Mino 0,0141 n Lösung von (NHdll 2 l? 04 . pn — 4,3. 

Absorptions Verhältnis für PO 4 — 0,765 

„ „ NH 4 =•- 0,185 

2. Dieselbe Losung wurde durch NlLj-Zuaatz alkalisch gemacht. pH ~ 8,5. 
Absürptions Verhältnis für PO 4 - 0,432 

„ „ NH 4 - 0,233 

Interessant ist der Befund GubewitsohsL daß ein Gleichgewicht hei 
ungleicher Konzentration der Innen- und Außenlösung auch an einer 
leblosen semipermeablen Membran, und zwar an der Hülle des Weizen- 
korns, beobachtet wird. 

Die Geschwindigkeit der Endosmose von Salzen, die früher als Maß 
der Permeabilität angesehen worden war, ist keine konstante Größe. 
Auch unter ganz normalen Verhältnissen ist die Geschwindigkeit der 
Endosmose bedeutend größer am Anfang des Versuches, als kurz vor 
dem Eintritt des Gleichgewichts; in vielen Fällen gesellt sich dazu noch 
eine Änderung der Permeabilität unter dem Einfluß erheblicher Salz- 
konzentrationen. Nach Stiles und Kidd (a. a. 0.) wird der zeitliche 
Verlauf der Endosmoso graphisch durch eine logarithmische Kurve dar- 
gestellt, Die anfängliche Geschwindigkeit der Endosmose ist außerdem 
von der Konzentration der äußeren Lösung abhängig, und zwar wächst 
sie mit steigender Konzentration. 

1 Tetibetseova, 0. M.: Bull. Inst. rech. biol. IMv. Perm. 5, 259 (1927) 
(russ.). 

^ Stiles a. Kxdd: a. a. 0. 

3 Sabindst, D.: Mitt. Fnrseh^«m«t. Univ. Perm. 1, 1 (1923); 4, Erg.-M. 2 
(1925) (russ.). ■— Uspeeskv, J--.: - 1 . Mo.-lc. Abt. russ. bot. Ges. 1 (1922) (russ.). 

^ Gxjeewitsoh, A.: Jb. Bot. 70, 657 (1929). 

Kostytschew-Went, PUanzoupliyHiologie II. ' ^ 
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Bisher war unsere Aufmerksamkeit hauptsächlich den Neutralsalzen 
gewidmet^ weil die Endosmose der Neutralsalze die Grundlage der Wur- 
zelernährung der Pflanzen bildet. Was nun die Erage der Permeabilität 
des Protoplasmas für Säuren und Basen anbelangt, so hat bereits Oviqk- 
TON (a.a. 0.) darauf hingewiesen, daß starke Basen und Säuren nicht 
oder w^enig, schwache Basen hingegen ziemlich leicht eindringen. Diese 
Beobachtungen wurden durch spätere Untersuchungen bestätigt^. Oben 
wurde bereits erwähnt, daß die Nichtpermeabilität starker Basen und 
Säuren durch ihre Dissoziation erklärbar ist. Die Ionen dringen nicht 
in die Zellen eui; daher werden die stark dissoziierten Stoffe von den 
Zellen praktisch nicht aufgenommen. Nach Bbeunee (a. a. 0.) ist bei 
Untersuchungen über Säuren und Basen außerdem der Umstand von 
Bedeutung, daß die Permeabilität des Plasmas durch Koagulation der 
Plasmakolloide bedeutend zunehmen kann, was freilich als ein anormales 
Verhalten anzusehen ist. Infolgedessen ist das von einigen Eorschern 
beschriebene Eindringen von starken Säuren und Basen in Pflanzen- 
zellen nur als eine pathologische Erscheinung zu betrachten. Als Krite- 
rium der Lebensfähigkeit der mit Säuren und Basen behandelten Zellen 
empfiehlt Bbbnneb den Eintritt der Deplasmolyse unter normalen Be- 
dingungen. 

Zahlreiche Beobachtungen wurden mit verschiedenen basischen und 
sauren Earbstoffen ausgeführt. An dieser Stelle muß nur darauf hin- 
gewiesen werden, daß die obigen allgemeinen Regelmäßigkeiten der End- 
osmose von Elektrolyten auch für Earbstoffe gültig sind. Speziell be- 
züglich des Gleichgewichtes hat schon Pebefeb^ f estgestellt, daß manche 
Earbstoffe in den Zellen aufgespeichert werden. Nach neueren Eor- 
schungen^ werden einige Earbstoffe in sehr hohen Konzentrationen auf- 
gespeichert, und zwar ist das Absorptionsverhältnis ein größeres bei 
mederen Earbstoffkonzentrationen der Außenlösung, Dieses Verhalten 
ist demjenigen der Neutralsalze analog. Eolgende Zahlen von Redmbn 
sind recht interessant. 


Wurzel von Daucus Oarota. 
Neutralrotkonzentration in der Außenlösung 
im Gewebe . , . 

Absorptionsverhältnis 

Neutralrotkonzentration in der Außenlösung 
35 im Gewebe . . . , 


Absorptionsverhältnis . 


. I der Außeniösung 
im Gewebe . . . 


33,3 


950 


1950. 


0,06 

2,00 

0,0005 

0,475 

0,000125 

0,244 


Eine so große Konzentrationssteigermig wird mit Mineralsalzen auch 
annähernd nicht erreicht; übrigens nehmen einige Eorscher an, daß die 

J- Physiol- 31. 335 (1913). - Btoland, W.: Jb. Bot. 
noil) ^ Ofversigt Pinska Vetensk. Soc. Forliändl. GO, Nr.4 

(1918). — Haas, A. E. : J. of biol. Chem, 27, 225 (1916). 

2 PrErPEB, W.: Unters. Bot. Inst. Tübingen 2, 179 (1886). 

3 Redfere, G. M. : a. a. 0. 
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Anhäufung der Farbstoffe in Pflanzenzellen auf der Bildung cliemischer 
Verbindungen mit verschiedenen Komx^onenten des Zellplasmas oder des 
Zellsaftes beruht. 

Zum Schluß sei eine kurze Übersicht der Resultate der Permeabili- 
tätsmessungen mit den verbreitetsten Basen und Säuren gegeben. Nach 
Haiivey (a. a. 0.) dringen NaOH, KOH und Ca(OH)i äußerst langsam 
ein ; viel schneller erfolgt die Endosmose von Monomethyl- und Dimethyl- 
amin ; noch schneller dringt Ammoniak ein. Alkaloide dringen in Form 
freier Basen ziemlicli schnell ein, während. Alkaloidsalze äußerst langsam 
auf genommen werden und daher eine dauernde Plasmolyse bewirken 2 . 
BRKisrn.RE (a. a. 0.) teilt mit, daß Salzsätire, Salpetersäure, Schwefel- 
säure, Ortophosphor säure, Citronensäure und Oxalsäure äußerst langsam 
permoieren; Milchsäure, Äpfelsäure und Weinsäure dringen etwas schnel- 
ler ein; die Endosmose von Essigsäure und Ameisensäure soll so schnell 
vor sicli gehen, daß keine merkliche Plasmolyse erfolgt.' Allerdings wur- 
den nur ziemlich hohe Konzentrationen der genannten Säuren geprüft, 
die möglicherweise schädliche Wirkungen ausübten. 

DONNANsehc Gleicligcwiclite. Die oben dargelegte Tatsache, daß 
die Ionen je eines Salzes in ungleichen Mengen in die Zelle eindringen, 
scheint auf den ersten Blick etwas paradox zu sein; ihre Grundlage 
bilden aber die bereits längst von Donkae ^ beschriebenen Erscheinungen. 
Obgleich Donnak selbst bereits vor etwa 20 Jahren die hervorragende 
X)hysiologiBche Bedeutung der von ihm bewiesenen Gesetzmäßigkeiten 
betont hat, wurden dieselben nur in der neueren Zeit richtig gewürdigt 
und zur Erklärung der Permeabilitätsvorgänge herangezogen. 

Stellen wir uns vor, daß eine Lösung von zwei Salzen mit einem 
gemeinsamen Ion vom reinen Wasser durch eine Membran getrennt ist, 
die für das eine Salz durchlässig, für das andere aber undurchlässig ist. 
Weiches Gleichgewicht wird in diesem Falle in beiden durch die Membran 
getrennten Lösungen eintreten? Wir wollen dies zunächst am folgenden 
Beispiele erläutern. Es sei das Natriumsalz von Kongorot und NaCl 
in einen Kollodiumschlauch eingeschlossen und der Schlauch in Wasser 
getaucht. DieKollodiiimmembran ist für NaCl durchlässig, für Kongorot 
und daher für das Kongorotsalz aber undurchlässig, da das Kongorot 
kolloide Eigenschaften hat; übrigens ist der Umstand ausdrücklich 
zu betonen, daß bei der Betrachtung der DoNNANschen Gleichgewichte 
die kolloide Natur der Ionen keine Rolle spielt; eine Membran, die in 
gewissen Beziehungen als semipermeabel angesehen werden darf und 
einige krystallinische Stoffe nicht durchläßt (zu solchen Membranen ist 
auch der plasmatische Wandbeleg zu rechnen), kann in voller Abwesen- 


1 REDrEBN, G. M. : a. a. 0. 

2 ExjHLANn, W.: Jb. Bot. 54, 391 (1914). — Nach Boeesoh: Biochem. Z. 
101, 110 (1919) sind Ausnahmen von dieser Regel möglich. 

^ Doxxax, F. G. : Z. Elektrochem. 17, 572 (1911). — Donxan, F. G. a. J. T. 
Baekbr; Proc. roy. Soc. Lond. (A) 85, 557 (1911). — BomsTAX, F. G. a. Harris: 
J. of ehern. Soc. 99, 1154 (1911). — • Bonnae, F. G. a. Alexakb : Ebenda 105, 194 
(1914). — Bonnah, F. G. a. Garner: Ebenda 115. 1313 (1919). 

5 * 
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heit von kolloiden Ionen DoNNAKsche Gleichgewichte hervorrufen, denn 
nur die Undurchlässigkeit der Membran für Salze mit einem bestimmten 
Ion ist im vorliegenden Falle maßgebend. 

Im obigen Beispiele wird die Gesamtmenge des Kongorotnatriuni- 
salzes selbstverständlich im Kollodiumbeutel bleiben. Was nun Ghloi- 
natrium anbelangt, so scheint es auf den ersten Blick, daß dieses Salz aus 
dem Kollodiumschlauch ins Wasser nur bis zum Eintritt des Konzen- 
trationsausgleichs austreten muß. Dies ist jedoch nicht der Pall. Beim 
Eintritt des Gleichgewichtes ist die KaCl-Konzentration in der Außen- 
lösung immer größer als im Kollodiumschlauch; mit anderen Worten, 
das Ivongorot verdrängt Chlornatrium durch die Membran in die Außen- 
lösung. Dies kann durch folgende Überlegung erklärt werden. Beim 
Gleichgewicht muß nur die Konzentration der undissoziierten NaCl- 
Moleküle im Kollodiumschlauch und in der Außenlösung eine und die- 
selbe sein, weil nm' diese Moleküle die Membran passieren können. Da 
nun das Kongorot natriumsalz ziemhch stark dissoziiert ist, so muß da- 
durch die Dissoziation von NaCl im Schlauch herabgesetzt werden (vgl. 
Bd. 1, S. 73). Es ist also ersichtlich, daß die Gesamtkonzentration von 
KaCl in der Außenlösung beim Gleichgewicht größer sein muß als im 
Schlauch, da Chlornatrium in der Außenlösung in einem höheren Grade 
dissoziiert ist, als im Kollodiumschlauch; daher wandert eine gewisse 
Menge von undissoziierten Molekülen vom Schlauch in die Außenlösung 
hinüber. 

Es ist ohne weiteres begreiflich, daß bei Zunahme der Konzentration 
des Kongorotnatriumsalzes auch die Menge des in die Außenlösung ver- 
drängten Chlornatriums gesteigert wird; wir können uns daher leicht 
ein Verhältnis der Mengen des Kongorotnatriumsalzes und des Chlor - 
natriums denken, bei welchem praktisch die Gesamtmenge des Chlor - 
natriums sich in der Außenlösung befindet. In der folgenden Tabelle 
von Donnak und Habk-is sind die relativen Gesamtkonzentrationen des 
Kongorotnatriumsalzes und des Chlornatriums, sowie die Verteilung von 
NaCl in Innen- und Außenlösung angegeben. Kongorot wird der Kürze 
wegen durch E bezeichnet. 


Eelative Konzentrat! onea 

NaCl in der Innen- 
lösiing in vH 

NaCl in der Außen- 
lüsung in vH 

' EaR 

KaOl 

0,01 

1.0 

49,7 

• Ö 0,3 

0,1 

1,0 

47,6 1 

52,4 

1,0 1 

i 1,0 

33 

67 

1,0 1 

1 0,1 

8,3 

91,7 

1,0 1 

0.01 1 

1 

99 


Ist also die molare Konzentration von Kongorotnatrium 100 mal 
größer als diejenige von Chlornatrium, so bleiben 99 vH der Gesamt- 
menge des letzteren Salzes in der Außenlösung. Im allgemeinen wird 
die Verteilung des permeierenden Salzes durch die folgende Gleichung 
ausgedrückt : 

(NaCl)-x ^ (NaR) + (NaCl) 

NaCl'"“'"- 


X 
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In dieser Gleichung bedeutet NaR die Kongorotnatriumsalzkonzen- 
tration und NaCl die urspriingliche Chlornatriumkonzentration zu den 
beiden Seiten der Membran, x die Konzentration des in den Kollodium 
schlauch eingedrungenen Chlor natriums. Es wird der Einfachheit wegen 
vorausgesetzt, daß beide Salze vollständig dissoziiert sind; da dies aber 
doch niclit der Fall ist, so muß eine entsprechende Korrektur eingeführt 
werden, die allerdings den allgemeinen Sinn der Gleichung nicht ver- 
ändert und daher hier nicht besprochen wird. 

Nehmen wir jetzt an, daß im obigen Beispiele Ghlornatrium durch 
Chloihalium, welches ebenfalls permeiert, ersetzt wird. Da Kalium und 
Natrium sich gegenseitig austauschen können, so müssen alle drei 
permeierende Ionen zu den beiden Seiten der Kolodiummembran vor- 
handen sein. Der Versuch liefert folgende quantitativen Verhältnisse: 
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1 IvCl 
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Bei einem erheblichen Überschuß dos nicht permeierenden Salzes 
befindet sieh also das Kalium zum größten Teil im Kollodiumschlauch, 
da die absolute Na-Menge bedeutend größer als die absolute K-Menge 
ist. Die allgemeine Kegel besteht darin, daß in Gegenwart eines nicht 
permeierenden Anions das Kation des permeierenden Salzes von dem- 
selben angezogen, das pernieierende Anion dagegen abgestoßen wird. 
Dies ist eine Folge des Massenwirkungsgesetzes beim lonenaustausch. 
Die obige Regel kann in allgemeiner Form durch die folgende Gleichung 
dargestellt werden : 

^ ^ _ (NaR) + (KCl) 

(KClPx (Na;^) (K^' - (cii) ‘ \KG\) 

In dieser Gleichung bedeuten Na^ und Na^^ die Konzentrationen des 
Natriumions in der inneren und der äußeren Lösung. Dieselbe Bezeich- 
nung gilt auch für andere Ionen. Die übrigen Bezeichnungen sind die- 
selben wie in der obigen Gleichung. 

In diesem Zusammenhänge ist der folgende Umstand zu erwähnen: 
ist das Anion eines Salzes durch die vorhandene Membran diffusions- 
unfähig, das Kation aber diffusionsfähig, so wird durch die Gegenwart 
der nämlichen Membran die Hydrolyse des Salzes befördert, falls die- 
selbe überhaupt vor sich gehen kann. Ist z. B. das NaR das Salz einer 
schwachen Säure HR, so wird dieses Salz in wässeriger Lösung bei ge- 
nügender Verdünnung zum Teil in HR und NaOH hydrolysiert. In 
Gegenwart einer für R imx)ermeablen und für NaOH permeablen Mem- 
bran diffundiert NaOH heraus, wodurch neue Salzmengen hydrolysiert 
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werden. Wird nun die Aiißenlösiing fortwährend gewechselt, so kann 
durch die Gegenw^art der Membran eine vollständige Hydrolyse des 
Salzes NaE/ in einer Konzentration herbeigeführt werden, in welcher sie 
in Abw'esenheit der Membran nicht stattfinden könnte. Diese Erschei- 
nung ist möglicherweise die Ursache des Reaktionswechsels in Pflanzen- 
säften und in dem die Pflanzenwrzeln umgebenden Medium, die aller- 
dings nur durch schwächere Säuren und Basen hervorgerufon werden 
kann, da stark dissoziierte Säuren und Basen nicht permeieren 

Das Interesse der Physiologen wmrde auf die DoraAirschen Gleich- 
gewichte nach dem Erscheinen des grundlegenden Werkes von J. Loeb^ 
gelenlvt. Die oben erörterten Gesetzmäßigkeiten der Endosmose ver- 
schiedener Ionen in die Pflanzenzellen können durch Donkans Regeln 
in befriedigender Weise erklärt werden. Oben wurden die Versuchs- 
resultate Sabinihs angeführt, 'welche zeigen, daß bei der Endosmose von 
PO 4 und K in die Zellen der Wurzelrinde ein Gleichgewicht sich bei 
solchen Konzentrationen dieser Ionen im Zellinnern einstellt, die 10- bis 
15 fach höher sind, als die Konzentrationen der nämlichen Ionen in der 
Außenlösung. In voller Übereinstimmung mit DoMANschen Gesetz- 
mäßigkeiten hat SABDsrnsr gefunden, daß die soeben erwähnte Erschei- 
nung nur bei einer Außenkonzentration der in Frage kommenden Ionen 
stattfindet, die geringer als 0,01 n ist. Dies ist leicht begreiflich, denn 
eine Anhäufung von Ionen kann nur bei solchen Konzentrationen der 
Außenlösung erfolgen, die mehrmals geringer sind, als die Konzentration 
der entgegengesetzt geladenen nicht permeierenden Ionen im Zell- 
innern. Folgende SABiNiisrsche Zahlen zeigen, daß bei höheren Konzen- 
trationen der Außenlösnng keine nennenswerte Anhäufung von PO 4 im 
Pflanzensafte zu verzeichnen ist. 


Impatiens Balsamina 

Konzentration von PO 4 in der Außenlösnng 0,00146 n 

■n ’V 1 - 7 . ^ 1^04 im Safte ] ! ! ! ! o'0O213 n 

JJas V eräaltnis der inneren zur äußeren Konzentration ist gleich 1,5 
Konzentration von PO4 in der Außenlösung 0,01271 n 

-n Safte ! 1 ! ! 0^00302 n 

JJas V erhaltnis der inneren zur äußeren Konzentration ist gleich 0,24. 


Die analogen von Gurewitsgh (a. a. 0 .) mit der toten Samenhülle 
erlmltenen Resultate sprechen deuthoh zugunsten der SABiNiNschen Er- 
klärung obiger Resultate auf Grund der DoNNANschen Gleichgewichte 
Eine Anhäufung bestimmter Ionen in den ZeUen kann nicht nur 
durch Anziehen seitens der im Zellinnern befindHchen nicht permeieren- 
den Ionen von entgegengesetzter Ladung, sondern auch durch Ver- 
drängen aus dem umgebenden Medium in die ZeUen durch die nicht per- 
meierenden Ionen von derselben Ladung stattfinden. So wird die Auf- 
nahme des Phosphations ans sehr verdünnten Lösungen durch die 


■w HT man in der Arbeit von D Sabininh 

E. Miotna: Mitt. Biol. Inst. Dniv. Perm 6, 166 (1928) (russ 

“ Bobb, J.; Proteins and the Theorie of Colloidal Behaviour (1922). 
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Wurzeln von Zea M’aya naclx den Angalxen von W. S. und W. W. 
BüTKEWiTsarrL befördert, wenn die Außenlösung eine gewisse 

Menge von Kiesolsaixre enthält, wobei letztere selbst in die Wurzeln 
nicht eindringt. Dieselben 'Resultate wurden von den genannten Ver- 
fassern an einem künstlichen Modell mit Kollodiummembran erhalten. 
Auch der mit einer Exosmoso verbundene lonenaustausch, der ebenfalls 
als eine allgemeine Gesetzmäßigkeit der Salzaufnahme anzusehen ist 
(siehe ol)on), kann ungezwungen als eine Folge der DoNNANschen Gleich- 
gewichte interpretiert werden. Es fohlt bisher noch eine systematische 
'Übersicht der mit DonNAixschen Gleichgewichten zusammenhängenden 
Fragen auf dem Gebiete der Endosmose und 'Exosmose, doch ist es kaum 
zweifelhaft, daß die DoNNANschen Gesetzmäßigkeiten nach kurzer Zeit 
die (irundlage unserer sämtlichen Vurstelliingen auf dem genannten 
Gebiete bilden werden. Bbiggs u. Petbie^ glauben schließen zu dür- 
fen, daß die lonenaufnalimo durch Pflanzenzellen auf einem noch kom- 
plizierteren Wege vor sich geht, indem eine jede Phase des Zellinhaltes 
im Dünn Absehen Gleichgewichte mit dom umgebenden Medium steht. 

Oie Permeabilität des Plasiuas für Niclitelektrolyte, Daß Zucker- 
arten, mehrwertige Alkohole und andere Stoffe in die Zellen eindringen, 
ist vor allem daraus ersichtlich, daß viele niedere und höhere Pflanzen 
unter Lichtabschluß axxf Lösungen verschiedener organischer Stoffe 
gezüchtet werden können (vgl. Bd. 1, S. 224). Oben wurde bereits dar- 
gelegt, daß O vEBTOH gar einen Zusammenhang der Geschwindigkeit der 
Endosmose mit der chemischen Zusammensetzung der in Frage kom- 
menden Substanzen auf gestellt hat. 

Im einzelnen muß bemerkt worden, daß namentlich die besten Nähr- 
stoffe, wie Aminosäuren und Zuckerarteri langsam eindringen; unter 
letzteren permeieren nur Monosen mit einer nennenswerten Geschwin- 
digkeit. Rohrzucker dringt in den Zollsaft äußerst langsam ein». Daß 
aber Zuckerarteri in das Zellplasma eindringen, ist aus der inten- 
siven Stärkebildung auf Zuckeriösungen zu ersehemh Dieselbe findet 
auf Lösungen von ßaffinose, Rohrzucker, Maltose, Glucose, Fructose, 
Galakto>se, Mannose, Sorboso und Rhamnoso statt. Auch mehrwertige 
Alkohole dringen in das Plasma vieler Pflanzenzellen ein. Überhaupt 
sollte man das Eindringen der organischen, Stoffe in das Zellplasma von 
ihrer Diffusion durch den plasmatischen Wandbeleg in den Zellsaft 
schärfer unterscheiden, als es bisher getan worden war, da die Ge- 
schwindigkeiten der beiden genannten Vorgänge sehr ungleich sein 
können. FmuNO (a. a. 0.) teilt mit, daß die Permeabilität der Blatt- 
epidermis verschiedener Pflanzen für Glycerin und Harnstoff ungleich 
ist. In diesem Zusammenhänge ist die ungemein große Permeabilität 

1 Butkewitsch, W. S. u. W. W.: Biockem. Z, 161, 468 (1925). 

2 Beiggs, G. S. a. A. K. Pitiiie: Biochemie. J. 22, 1071 (1928). 

3 Nach IIöELEB, K.: Plaata (Berl.) 2, 454 (1925), dringt Rohrzucker bei sehr 

starker Plasmolyse in ■ ■■-b' ren in den Zellsaft ein, was aber wohl als eine 

Folge der abnormen des Zellplasmas anzusehen ist. 

^ Ruhlahd, W.: ■■ -‘50 (1911). 
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der Epiderniiszellen von Gentiana Stnrmiana für Harnstoff zu er- 
wähnen^. Hierdurch ist noch ein Beweis dafür geliefert, daß orgamsche 
Stoffe in den Zellsaft verschiedener Pflanzen mit ungleicher Geschwin- 
digkeit eindringen. 

Der Einfluß verschiedener Stoffe auf die Endosmose anderer 
Stoffe. Auf diesem Gebiete liegt eine Fülle von Beobachtungen 
vor, die noch ungenügend kritisch behandelt sind; auch wurden 
anomale Zustände von den normalen nicht immer genügend scharf 
unterschieden. Einige Stoffe verhindern in hypertonischen Konzen- 
trationen ihre eigene Endosmose, worauf Fitting- (a. a. 0.) ausdrücklich 
hinweist. EEier liegt wohl eine pathologische Erscheinung vor, die auch 
in hypertonischen JMischlösungen verschiedener Stoffe beobachtet wird. 
Pathologische Verhältnisse treten außerdem überhaupt in sämtlichen 
nicht ausgeglichenen Lösungen ein. In anderen Fällen scheint aber eine 
direkte Beeinflussung der Permeabilität beim vollkommen gesunden 
Zustande der Zelle vorzuliegen. Wir werden einige Beispiele letzterer Art 
besprechen. 

In erster Linie ist der lonenantagonismus (Bd. 1, S. 253) nach der 
Annahme der meisten Forscher nicht auf die gegenseitige Beeinflussung 
der Ionen im Plasma, sondern darauf zurückzuführen, daß die Endosmose 
des einen Salzes durch das andere verhindert wird. Diese Erklärung 
wird dadurch bekräftigt, daß Guuewitsch (a. a. 0.) dieselben Besultate 
bezüglich des lonenantagonismus auch an einer toten Membran beob- 
achtet hat. Dieselbe Erklärung gilt für den Antagonismus zwischen 
Mineralsalzen und Alkaloiden, sowie zwischen Mineralsalzen und Salz- 
säure 2 . In manchen Fällen ist zwar die Annahme einer Verhinderung 
der Endosmose unbewiesen, doch liegen anderseits Beobachtungen vor, 
welche eine derartige Deutung gebieterisch erheischen. Schon längst 
hat z. B. Beneoke 3 darauf hingewiesen, daß die an der Bildung einer 
blaugrünen Verbindung mit Tannin unmittelbar sichtbare Endosmose 
von Eisensalzen in die Spirogyra zellen durch Calciumsalze verhindert 
wird. Diese Beobachtung wurde von Szücz^ bestätigt und erweitert. 
OsTEBHOUTö und Chien® haben die gegenseitige Verhinderung der End- 
osraose bei Salzen der zweiwertigen Metalle wahrgenommen; auch in 
diesem Falle war die Endosmose an charakteristischen Veränderungen 
der Chloropiasten von Spirogyra unmittelbar zu erkennen. Die Ver- 
hinderung der Aufnahme und Aufspeicherung von Kupfersalzen und 
Eisensalzen durch die Wurzeln verschiedener Pflanzen konnte an Hand 
einer direkten chemischen Analyse dargetan werden"^. Analoge analy- 

Höeler, K. u. Stieglee: Ber. dtsck. bot. Ges. 39, 157 (1921). 

^ Brbnkee, W.: Ber. dtsch. bot. Ges. 38, 277 (1920). 

3 Beneoke, W.: Ebenda. 25, 322 (1907). 

^ Szücz, J.: Sitzgsber. Akad. Wiss. Wien, Math.-naturwiss. Kl. (I) 119, 737 
(1910). 

5 OsTERHOüT, W. J. V.: Amer. J. Bot. 3, 481 (1916). 

6 Chien, S. S.: Bot. Gaz. 63, 406 (1917). 

7 Sziicz, J.: Jb. Bot. 52, 85 (1912). Stoklasa, J.: Sebor, J., T'^'mich, F. 
u. jr. CwACHA: Biochem. Z. 128, 35 (1922). 
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tisc.be NachwexHO einer Verbin, clerung der EncloBmoBe von Elektrolyten 
clvir(;b andere Elcktrolyte wurden auch von anderen Eorscliern gelieferte 

Der Antagoniöm,uB zwiBcbcn Alkaloiden und Mineralionen sowie zwi- 
Beben dioBon und vcrBcbiedenen anderen organischen giftigen Stoffen 
wurde an Hand einer direkten mikroskopischen Beobachtung der in 
Gegenwart der genannten Stoffe stattfindenden Vorgänge ebenfalls als 
eine Verhinderung der Endosmose gedeutet^. Sztioz äußert die Ansicht, 
daß es sich hier um einen capillaren Vorgang handelt. Beachtenswert 
sind axich die Beobachtungen über die Endosmose von Farbstoffen, die 
man bequem unter dem Mikroskox) verfolgen kann. Hier hat man 
wiederum eine Beeinflussung der Endosmose durch Mineralsalze sowie 
durch H- und OH-Ionen‘* wahrgenominen. 

Es zeigte sich, daß geringe Mineralsalzmengen die Endosmose von 
Methylenblau und Neutralrot befördern, größere Mengen aber hemmen. 
Die Endosmose von basiscjhen Farbstoffen wird durch saure Reaktion 
gehemmt, durch alkalische aber befördert. Saiire Farbstoffe zeigen das 
entgegengesetzte Vorhalten. Es scheint, daß Farbstoffe ebenso wie 
Alkaloide in freiem Zustande besser permeieron^^ Neuerdings hat Iljin« 
gefunden, daß verschiedene Mineralsalze, namentlich Chloride der ein- 
wertigen und zweiwertigen Metalle, sowie basische Alkaliphosphato die 
Permeabilität des Plasmas für Zucker und Kalium herabsetzen, in 
starken Konzentrationen aber steigern. Diese Veränderungen der Per- 
meabilität sucht Leiuischkin^^ dadurch zu erklären, daß die Plasma- 
kolloide zuerst zum Teil ausgeflockt werden, wobei im protoplasma- 
tischen Wandbelegc Poren entstehen; schließlich kommt es aber zu einem 
Übergang der Gerbstoffe des Zellsaftes aus dom kolloiden Zustande in 
den molekularen, wodurch die Permeabilität herabgesetzt wird. Nach 
HoabtiP sind die Spirogyra zellen im normalen Zustande für saure 
Farbstoffe undurchlässig, im plasmolysierten Zustande aber leicht 
durchlässig. 

Aus obiger Darlegung ist ersichtlich, daß verschiedene Stoffe die 
Permeabilität des Plasmas für andere Stoffe zweifellos beeinflussen, 
doch ist cß vorläufig schwer, bestimmte Regelmäßigkeiten auf diesem 
Gebiete zu erblicken, denn erstens wird unter dem Begriff „Permeabili- 
tät'' nicht immer eine und dieselbe Eigenschaft gemeint, zweitens wur- 
den, neben den normalen auch manche pathologischen Vorgänge be- 
schrieben und drittens sind die verschiedenen Methoden der Permeabi- 
litätsmesßung miteinander nicht direkt vergleichbar. Überhaupt fehlen 

^ OsTKRKOtJT, W. J. V.: J. geil. Physioi. 4, 275 (1922). — Baooics, M. M.: 
Ebenda 4, 347 (1922). 

Szücz, J.: a. a. 0. — Wbevebs, T.; Eec. Trav. bot. neerl. 11, 312 (1914). 

y Eudlbr, J.: Biüchem. Z. 42, 440 (1912). — Coulandeh, R.: Jb, Bot. (>0, 
354 (1921). 

Vgl. dazu auch Iewin, M.: J. gen. Physioi. 10, 927 (1927). 

5 iLjiu, W. 8.: Protoplasma (Berl.) 3, 558 (1928). 

« Lbpesciikin, W.: Ebenda 2, 239 (1927). -- Amer. 3. Bot. lö, 422 (1928). 

7 ßcABTH, G. W. : Protoplasma 1, 204 (1926). 
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noch auf diesem Gebiete quantitative Messungen,^ die abei zur 
wiiinung eindeutiger Resultate unbedingt notwendig sin . 

Mchtsdestoweniger haben einige Forscher versucht, allgemeine t - 
setzmäßigkeiten der Beeinflussung der Permeabilität 
Stoffe zu präzisieren. So kommt z.B. Bbooksi zum Schluß, daß cui- 
wertige Kationen die Permeabilität des Plasmas steigern, zweiwer ig 
Kationen aber dieselbe herabsetzen. Osterhouts meint, daß Salze der 
zwei- und dreiwertigen Metalle zuerst eine Abnahme, spater aber eben- 
falls eine Zunahme der Permeabiütät bewirken. Derselbe Forscher teilt 
mit, daß geringe Alkalimengen die Permeabilität vergrößern, geringe 
Säliremengen aber dieselbe herabsetzend Trönble^^ glaubt aus seinen 
Versuchen den Schluß ziehen zu dürfen, daß geringe Säuremengen c ie 
Permeabilität für Chlornatrium steigern und Giftstoffe dieselbe ent- 


weder vermindern oder gar vollkommen aufheben. 

Alle diese allgemeinen Schlußfolgerungen sind jedoch zur Zeit nocii 
ungenügend begründet; daher stimmen sie auch nicht immer gut mit- 
einander. 

Die Permeabilität der Bakterien und Hefezellen. In Bak- 
terien sind meistens keine Vakuolen sichtbar; in Hefezellen nehmen die 
Vakuolen jedenfalls einen relativ weit geringeren Raum ein, als bei 
höheren Pflanzen. Daher hat der Begriff Permeabilität bei Bakterien 
und Hefepilzen nicht denselben Sinn, wie bei Samenpflanzen, wo man 
meistens das Eindringen der gelösten Stoffe durch den protoplasrna- 
tischen Wandbeleg in den Zellsaft studiert. 

Infolgedessen ist es leicht begreiflich, daß plasmolytische Methoden 
mit Bakterien und Hefen noch weniger zuverlässig sind als mit Samen- 
pflanzen^. Die mit Hefe nach chemischen Methoden ausgeführten Unter- 
suchungen zeigten, daß Äthylalkohol schnell, Mineralsalze aber äußerst 
langsam eindringen^. Beachtenswert ist der Umstand, daß hexosedi- 
phosphorsaiires ISTatrium, das aus Zucker durch Hefetätigkeit entstehen 
soll, in die Hefezellen ebenfalls äußerst langsam eindringt. Übrigens 
sind unsere Kenntnisse über die Permeabilität der Bakterien und 
Hefezellen so lückenhaft, daß auf diesem Gebiete vorläufig noch keine 
allgemeinen Regelmäßigkeiten auf gestellt werden können. 

Der Einfluß von äußeren Faktoren auf die Permeabilität. 
Aus obiger Darlegung ist ersichtlich, daß die Permeabilität des 
Plasmas für gelöste Stoffe nicht schlechthin als ein einfacher Diffusions- 
vorgang anzusehen ist. Dies ist vor aUem aus dem ungleichen Verhalten 
lebender und getöteter Zellen zu ersehen. Oben wurden zwei wichtige 


1 Brooks, S. C. : Amer. J. Bot. 3, 483 (1916). 

2 OSTERHOUT, W. J. V.: Scieuce (N. Y.), N. s., 35, 112 (1912); 36, 3Ö0 (1012); 
37, 111 (1913). ■— Bot. Gaz. 59, 317, 464 (1915); 63, 77 (1917). — Science (N. Y.), 
K. s., 48, 857 (1916). — J. gen. Physiol. 1, 299 (1919); 3, 15, 145 (1920). 

3 OsTERHOUT, W. J. V.: J. of bioL Obern. 19, 335, 493 (1914). 

^ Trökdle, A.: Bioohem. Z. 112, 259 (1920). 

^ Shearer: Proc. Cambridge philos. Soc, 19, 263 (1919). 

« Pahte, W. : Proc. roy. Soc. Lond. (B) 84, 289 (1912). — Söhuoeu, IST. L. u. 
K. T. WiERiKOA: Proc. Akad. Wetensch. Amsterd. 39, 353 (1926). 
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Gesetzmäßigkeiten, der En(,losmoHe dargelegt, und zwar erstens die nicht 
immer glei('-ho Aufnatune einzelner Ionen je eines Salzes, zweitens aber 
der .Eintritt des Gleichgewicdites bei sehr ungleichen Konzentrationen 
dos per meierenden Stoffes in der Innen- und der Außenlösung. Folgende 
Zaliien Muueers^ zeigen, daß nur lebende Zellen der Mobrrübenwurzel 
eine ungleiche Ai,ifnah:me von einzelnen Ionen zeigen, während tote 
Zollen die beiden Ionen des Magnesium eblorids in gleichen Mengen auf- 
nehmen 

Wurzel, von Dauous Oarota. 


K<mzeufcmUf)ii : 

ZuHtand i 

Badosraosü von Mg 

1 IhidosnioBe von 01 

von Mg(Uii ! 

(len G'owcbüH ' 

in Bruchteilen der AiißenkonzciTitration 

n/24. 1 

' lebend 

0,280 

1 0,377 

n/22 

; tot 

0,953 

1 0,953 


Diese Tal)ellß zeigt außerdem, daß totes Gewebe das Salz beinahe bis 
zürn Konzentrationsausgleieh auf nimmt. Auch der Eintritt des Gleich- 
gewichts bei ungleichen Konzentrationen ist also wohl eine Eigenschaft 
der lebenden Zellen. Nach Angaben von ist die Anhäufung 

von Farbstoffen in toten Zellen eine mehrmals geringere als in lobenden 
Zollen; das Gleichgewicht tritt in toten Zellen bei erheblich niedrigeren 
Konzentrationen der Innenkisung, als in Versuchen mit lebenden Zellen 
ein. Auch die Form der zeitlichen Kurve der Endosmose ist bei lebenden 
und toten Zellen eine imgleicdie : nxn* bei lebenden Zellen beobachtet man 
eine schnelle Alrnahrno der anfänglichen Geschwindigkeit der Eiidosnxose. 
In Anbetrac]i,t dieser Resultate srdieint die neuere Behauptung Bin- 
LXJHDS‘b d^ß die Permeabilität vom Loben des Plasmas nicht abhänge, 
kaum begründet zu sein. Anderseits ist aus den Besultaten Hoefmanks*' 
der Schluß zu ziehen, daß die Permeabilität der kernfreien Spirogyra- 
zellen derjonigon der normalen Zellen gleich ist. Somit scheint der Zell- 
kern die Permeabilität nicht zu beeinflussen. 

Schwere Beschädigungen dos Protoplasmas haben immer eine starke 
Pormeabilitätsstoigerung zur Folge, was nach Lefesohkik und anderen 
Autoren auf eine Koagulation der Plasmakolloide zur ückzuf Uhren ist. 
Hierbei ist immer eine bedeutende Exosmose bemerkbar. Die so erheb- 
lichen Veränderungen der Eigenschaften des Zellplasmas sind meistens 
irreversibel und führen schließlich zum Tode. Doch treten unter dem 
Einfluß versclxiedencr äußerer Faktoren auch geringere Änderungen der 
Permeabilität ein, welche umkehrbar smd, die Lebensfähigkeit der Zelle 
nicht beeinträcditigen und nicht eine Zunahme, sondern zuweilen eine 
Abnahme der Endosmose herbeiführen. 

Bei Temperatursteigerung in solchen Grenzen, in denen das Leben 
der Zelle nicht unterdrückt wird, erfolgt eine Zunahme der Permeabili- 

1 Mbubeb, B.: Jb. Bot. 503 (1909). 

^ KEDEEBn, G. M.: a, a. 0. 

^ Bäblttku, H. : Aota Bot. Pennica 5, 117 (1929). 

HoEFMAKn: Planta (Berl.) 4, 584 (1927). 
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tat. Hierbei entspricht der Temperaturkoeffizient durchaus^ nicht dem- 
jenigen der Diffusion, der sehr niedrig ist. Hingegen ist der Temperatur- 
koeffizient der Permeabilität, auf Grund der vorhandenen Messungen, 
demjenigen der chemischen Vorgänge analog. So hat der Temperatui- 
koeffizient der Endosmose von Wasserstoffionen in die Zellen der 
Kartoffelknollen nach Stiles u. Jobgeistseni zwischen 0^ und 30^ fol- 
gende Werte : ^ 

0 — 10 « 2,2 

10—200 2,1 

20—300 2 , 2 . 

Beachtenswert ist der Umstand, daß bei niederen Temperaturen 
keine Steigerung des Temperaturkoeffizienten stattfindet. 

Licht erhöht die Permeabilität des Plasmas für gelöste Stoffe-^. 
Diese durch verschiedene Methoden bestätigte Schlußfolgerung kann 
freilich durch die negativen Eesultate anderer Eorscher^ nicht in Zweifel 
gezogen -werden; diese negativen Hesultate sind wohl wie auch in man- 
chen anderen analogen Eällen durch verschiedene Kebenumstände 
bedingt. 

Nach Tböndle^ -wii’d die Permeabilität durch Wundreiz herab- 
gesetzt. Nach einiger Zeit stellt sich jedoch die ursprüngliche Permea- 
bilität vdeder her. Nach BiJEKnmGö erfolgt hingegen nach der Verwun- 
dung eine Koagulation des Plasmas, die eine Steigerung der Permeabili- 
tät bedingt. Der Wundreiz soll sich von Zelle zu Zelle in meßbarer 
Weise fortpflanzen. 

Eitting ß beobachtete periodische Schwankungen der Permeabilität 
im Laufe des Jahres: im Winter tritt eine Abnahme, im Sommer aber 
eine Zunahme der Permeabilität ein. Bei der Darlegung der mit der 
Wasserbilanz der Pflanzen zusammenhängenden Tatsachen wird von 
den Permeabilitätsschwankungen abermals die Eede sein. 

Theorien dei^ Permeabilität. Es wurden mehrere Erklärungen der 
Permeabilität vorgeschlagen, die einander zum Teil widersprechen, in- 
dem eine jede Theorie auf ganz bestimmten Voraussetzungen bezüglich 
der Zusammensetzung und Struktur des Protoplasmas fußt; in letzterer 
Hinsicht herrscht aber keine Einigkeit, wie es bereits oben dargelegt 
worden -war. Außerdem berücksichtigen einige Permeabilitätstheorien 
hauptsächlich das Eindringen der gelösten Stoffe durch den plasma- 
tischen Wandbeleg in den Zellsaft, während andere Theorien eigentlich 

1 Stiles, W. a. J. JObgbbseb: Ann. of Bot. 29, 611 (1915). 

2 Lepesohkib, W.: Beih. z. Bot. Zbl. (1) 24, 308 (1909). — Teöndle, A.: 

Jb. Bot. 48, 171 (1910). — Vjschr. natuxforsch. Ges. Zürich 63, 187 (1918). — 
Blaokmab, V. H. a. S. G. Paine: Ann. of Bot. 32, 69 (1918). — Kahho, H. : 
Biochem. Z. 120, 125 (1921). — BRAirNEB,L, : Z. Bot. 14, 497 (1922). — Lwow, S. : 
Mtt. Bot. Gart. Leningrad 25, 1 (1925) (russ.). — Lindsbaueb, K.: Planta (Berl) 
3, 527 (1927). — Hoeemann: Ebenda 4, 584 (1927). — Hoagland, B. R. a. A. K. 
Bavis: Protoplasma (Berl.) 6, 610 (1929). ' 

3 Zycha, H.: Jb. Bot. 68, 499 (1928) u. a. 

^ Tröndle: Beih. z. Bot. Zbl. (2) 38, 353 (1921). 

3 Buenning, E.: Bot. Arch. 14;, 138 (1926). 

6 Eitting, H.: Jb. Bot. 56, 1 (1915); 59, 1 (1919). 
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alrt '■J'hcorieii der Htoffaiifnahnie im allgemeinen Sinne des Wortes an- 
5 ^us(dien sind. Wir wollen liier nur die wichtigsten Permeabilitätstheo - 
rion kurz besprechen. 

Die ijipoidtiieorie ist die älteste Permeabilitätstheorie, die von 
0 VERTON (a, a. 0.) selbst vorgeschlagen wurde. Der genannte Porsclier 
wies darauf hin, daß namentlich solche Stoffe leicht eindringen, die in 
fetten Ölen und Lipoiden löslich sind. Diese Regel soll sich nach Oveb- 
TON besonders gut mit den Farbstoffen bewähren; basische Farbstoffe 
sind meistens in Cholesterin und anderen Lipoiden leicht löslich; die- 
selben ])ormeieren auch ziemlich gut. Saure Farbstoffe sind in Lipoiden 
meistens unkmlicli und per m eieren scldeeht. Dieselbe Bemerkung be- 
trifft nacdi Overton auch verschiedene andere organische Stoffe. Für 
Mineralsalze betrachtete Overton das Plasma als praktisch undurch- 
lässig. 

Auf (kund dieser Beobachtungen nimmt Ovbbton an, daß die Plas- 
mahaut aus Lipoiden bestehe, was für die Endosmose maßgebend sein 
soll. 

Die Lipoid theorie ist zur Zeit wohl als überholt anzusehen. Erstens 
erfordert sie die Existenz einer spezifischen Plasmahaut, was keineswegs 
bewiesen ist. Zweitens erwies cs sich später, daß viele lipoidmilösliche 
Stoffe, in erster Linie Mineralsalze, leicht permeieren. Auch bezüglich 
der Farbstoffe hat Btthland (siehe luiten) erwiesen, daß die von Ovee- 
TON auf gestellte Regel nicht stichhaltig ist. Drittens zeigte es sich, daß 
die Löslichkeit verschiedener Stoffe in, Cholesterin sich, in Gegenwart von 
Wasser bedeutend verändorD. Nathanson (a. a. 0.) nimmt daher an, 
daß die Plasmahant eine veränderliche ,,Mozaikstruktur'‘ besitzt, und 
zwar an einigen Stellen aus Lipoiden, an anderen aber aus lebendem 
Plasma besteht. 

Hierdurch wird die Lipoidtheorie noch verwickelter, ohne an Wahr- 
scheinlichkeit zu gewinnen. Auch die interessanten Resultate vonBoAS^, 
der gefunden hat, daß die Hefegärung durch geringe Saponinmengen 
stimuliert wird, dürfen kaum als eine Stütze der Lipoidtheorie verwertet 
werden, denti cs sind verschiedenartige Erklärungen dieses Verhaltens 
denkbar. 

Hansteen-Cbanne'b^ hat gefunden, daß nicht ausgeglichene Mine- 
raisalzlösungen aus den Zellwandungen der Wurzelspitzen eine erheb- 
liche Menge von Phosphatiden auswaschen. Der Verfasser nimmt an, 
daß Phosphatide namentlich in äußeren Plasmasohichten und in der 
Zellwand in großen Mengen enthalten sind. Trotzdem schließt sich 
Hansteen-Cbanneb nicht der Lipoidtheorie in ihrer ursprünglichen 
Form, sondern der Adsorptionstheorie (siehe unten) an. Steward^ ver- 

^ NATXiANSOisr, A.: Jb. Bot. 88, 249 (1903); 39, 60 (1904); 40, 403 (1904). 

^ Boas, F.: Ber. dtsch, bot. Ges. 38, 350 (1921); 40, 249 (1922). 

3 Hanstebh-Ceannee, B.: Ebenda 37, 380 (1919). — Med. Norges Lands 
brukh. 2, 1 (1922). 

^ Steward, F. CJ.: Biooliem. J. 22, 268 (1928). — Brit. J. exper. Biol, 0, 32 • 
(1928). — Proc. Leads philos. Soc. 1, 268 (1928). 
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mochte die experimenteUen Eesultate Hansteen-Cbannbbs nicht zu 

bestätigen. . i ix -otttt 

Die Ultrafiltertlieorie wurde von Ruhlandi entwickelt. Rüh- 

JjAND bat die Endosmose von 89 sauren und etwa 30 basiscnen bar^ - 
stoffen untersucht und zum Schluß gekommen, daß die Löslichkeit in 
Lipoiden hierbei keine RoUe spielt, wogegen ein auffallender Paralielis- 
mus zwischen Permeabilitätsgeschwindigkeit und Molekülgröße bestellt. 
Drhigen basische Farbstoffe durchschnittlich schneller als saure ein, 
so ist dies nach Ruhland darauf zurückzuführen, daß erstere mit den 
Gerbstoffen des Zellsaftes Verbhidungen ehigehen und inEolgedessen 
auf gespeichert werden. Auf Grund dieser Ergebnisse kommt Rtthlanb 
zum Schluß, daß die Plasmahaut als ein Molekülsieb, d. i. als ein Ultra- 
filter fungiert. Es ist besonders zu beachten, daß hierbei namentlich das 
Eindrhigen der Farbstoffe in die Zentralvakuole berücksichtigt wird; so- 
mit können die etwas abweichenden Resultate von Höbeb u. Nast^, 
die mit tierischen, zellsaftlosen Zellen erhalten vairden, mit denjenigen 
Ruhlands nicht direkt verglichen w^erden. Auch ist der Umstand im 
Auge zu behalten, daß die ültrafiltertheorie sich in erster Linie auf die 
Endosmose von organischen Stoffen bezieht. Bezüglich der Mineralsalze 
hielt sich Ruhland ursprünglich an die Adsorptionstheorie (siehe unten). 

Besonders mteressant sind die neueren Untersuchungen von Ruh- 
LAND u. Hoeemann^ Über die Permeabilität von Beggiatoa, deren 
Resultate ganz unzweideutig zugunsten der ültrafiltertheorie sprechen. 
Auch ergab es sich, daß Beggiatoazellen für Mineralsalze in hohem 
Grade permeabel sind. 

Einige Forscher erhielten Resultate, welche der Ültrafiltertheorie zu 
widersprechen scheinen^. Collandeb u. Bäblünd^ nehmen an, daß 
die eindeutigen Resultate von Rxthlabd u. Hoeemahb (a. a. 0.) eine 
Ausnahme bilden. Doch hat die neue ausführliche Arbeit von Sohön- 
FELDEBß aus RtTHLABDs Laboratorium zu Resultaten geführt, welche die 
ültrafiltertheorie auf Grund von Versuchen mit Beggiatoa mirabilis 
nicht nur stark unterstützen, sondern auch die scheinbaren Abweichun- 
gen von dieser Theorie erklären. Die hauptsächlichsten Resultate 
ScHÖNFBBDERs lassen sich auf folgende Weise zusammenfassen. 

1 . Die indifferenten (d. i. in Äther unlöslichen und oberflächeninak- 
tiven) Anelektrolyte zeigten einen ganz auffallenden Parallelismus zwi- 
schen Permeiervermögen und Molekülgröße. Die Anzahl der geprüften 
Stoffe ist eine recht ansehnliche. 

2. Bei den ätherlöslichen und oberflächenaktiven Stoffen ist das 


1 Ruhland, W.: Jb. Bot. 51, 376 (1912). 54, 391 (1914). — Ber. dtsch. bot. 
Ges. 30, 139 (1912); 31, 304 (1913). Biochem. Z. 54, 59 (1913). — Biol. Zbl. 33, 
337 (1913). 

2 Höber, R. u. 0. ISTast: Biochem. Z. 50, 418 (1913). 

3 Ruhland, W. u. C. Hoffmanu: Planta (Berl.) 1, 1 (1925). 

^ CoLLANDEE, R. : Jb. Bot. 60, 345 (1921). — Irwin, M. ; J. gen. Physiol. 
9, 561 (1926). — PoilEvr, L. A: Acta Bot. Fennica 4, 1 (1928) u. a. 

5 Gollander, R. n. H. BIrlund: Comm. Biol. Soc. Fenn. 2, 9 (1926). 
ö Schönfelder, S,: Planta (Berl.) 12, 414 (1930). 
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Pornieierverinögeii nicht nur von der Molekülgröße, sondern auch, von 
der Afhsorption a):)iLängig. Alle diese Stoffe zeigen daher ein größeres 
Permeier vorrn,ögen, als es ihrer Molekülgröße entsprechen sollte. Ber 
befördernde Einfluß der Adsorption im Sinne WABBxrnos (vgl. Bd. 1, 
S. 550 ), läßt sich innerhalb homologer Reihen regelmäßig beobacdifcen. 

3 . Elektrolyto zeigen das umgekehrte Verhalten. Im allgemeinen 
gehorcihen auch diese Stoffe der Ultraf iltertheorie, wenn man nur den 
undissoziieaden Teil der gelösten Moleküle berücksichtigt, da nur un- 
dissozierte Moleküle pormeieren. Bei der Berechnung auf molare Kon- 
zentrationen ist also das Eindringen der Elektrolyto geringer als das- 
jenige der Anelcktrcdyte, da die entstandenen Ionen überhaupt nicht 
pormeieren. 

Auf diese Weise kann die Ultrafiltertheorie durch Versuche mit 
Beggiatoa als erwiesen gelten und es bleibt nur zu entscheiden, inwie- 
weit die erhaltenen Resultate verallgemeinert worden dürfen und nicht 
auf die sj 30 zifischen Eigenschaften von Beggiatoa zurüokzuführen 
sind. Letztere Anuahmo wurde von Collakdbe und seinen Mitarbeitern 
gemacht (siehe (jben) ; sowohl Ruhlaux) u. Hopmanh, als Sohönpelbee 
halten a})er diesen Eiiuvand aus verschiedenen Gründen für nicht stich- 
haltig. 

Ein Zusammenhang zwisclien Molckülgr()ße und Permeabilitäts- 
geschwindigkeit kann aber nicht als ein direkter Nachweis der Existenz 
einer fcBten Plasmaliaut gelten; auch im Fallo einer Biff usion durch den 
gesamten ]')lasmatischon Wandbeleg in die Zentralvakuole dürfte die 
Molekülgr()ße eine ganz analtjge Rolle s])ielen (siehe unten). Auf diese 
Weise scüieint auch LEXU^soirinN die RuiiijAi^nschen Resultate zu inter- 
pretieren. Jedenfalls ist ein Zusammenhang zwischen Molekülgröße und 
Biffusion sgeschwindigkeit xiamentlich im Ealle einer Endosmose in den 
Zellsaft naheliegend . 

Die A d B 0 r p t i 0 n s t h 0 0 r i e . Baß die normale Aufnahme verschie- 
dener Stoffe durcli das Protoplasma auf dem Wege der Adsorption vor 
sich geht, scheint kaum zwcifeliiaft zu sein. Hierbei kann selbst- 
verständlich unter Umständen auch eine labile chemische Bindung an- 
genommen werden; ist es doch zuweilen schwer, die Adsorption von der 
chemischen Bindung zu unterscheiden. Biese Theorie wurde schon 
längst auBgesproclien^. Ihr Vorzug besteht darin, daß sie von der Exi- 
stenz einer hypothetischen Plasmahaut unabhängig ist 2. Im folgenden 
Kajjitel werden verschiedene zugunsten dieser Theorie sprechende 
Tatsachen beschrieben werden. 

Doch geht J. Tbaxjbe» wohl zu weit, als er behauptet, daß die Per- 
meabilität verschiedener Stoffe mit ihrem Vermögen die Obeiilachen- 

^ Pauli, W.: Sitzgsber. Akad. Wiss. Wien, Math.-naturwiss. Kl., Abt. III, 
113, lö (1904). — Szücs, J. : a. a. 0. — Pabtaxelli, E. : Jb. Bot. 50, 689 (1915). 
— Protoplasma (BerL) 7, 129 (1929) u. a. 

2 Moore, B.: Biochemistry (1921). 

3 Traube, J.: Pflügers Arch. 105, 541, 669 (1901); 123, 419 (1908); 132, 611 
(1901); 140, 109 (1911); 153, 276 (1913). — Biochem. Z. 54, 306, 316 (1913); 98, 
177 (1919). 
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Spannung an der Grenze von Wasser und Luft zu erniedrigen, gleichen 
Schritt hält. So pernieieren z. B. basische und saure Farbstoffe, 
irdt ungleicher Geschwindigkeit, obwohl beide Farbstoff gruppen die 
Oberflächenspannung ihrer Lösungen an der Grenze mit Luft in an- 
nähernd demselben Grade erniedrigen. 

Nach Lepesohkini sind Änderungen der Permeabilität auf eine 
Koagulation der dispersen Phasen des Plasmas und auf eine Spaltung 
der Verbindungen zwischen Eiweißstoffen und Lipoiden zurückzuführen. 
Hierzu soll sich in einigen Fällen noch eine Änderung des molekularen 
Zustandes der Gerbstoffe gesellen. Kahho^ nimmt ebenfalls an, daß 
namentlich die durch Mineralsalze hervorgerufenen Permeabilitäts- 
änderungen auf eine Koagulation der lipoiden Bestandteile der äuße- 
ren Protoplasmaschichten zurückzuführen sind. Hiergegen behauptet 
SoAUTH^, daß die Permeabilität unter dem Einfluß der Plasmolyse auch 
bei hoher Viscosität des Plasmas zunimmt. Hieraus zieht Soabth den 
Schluß, daß die Permeabilität durch einen organisierten Zustand 
der Moleküle an der Oberfläche des Plasmas reguliert wird. Teöndle'^ 
meint, daß Permeabilitätsänderungen regelrechte Keizerscheinungen 
sind. 

Überblicken wir die auf den vorstehenden Seiten nur unvollkommen 
dargestellten zahlreichen Besultate verschiedener Forscher über die 
Permeabihtät, so können wir zwar manche Unstimmigkeiten und Un- 
genauigkeiten verzeichnen, doch sind immerhin einige Eegehnäßig- 
keiten der Endosmose wohl als festgestellt zu betrachten. Hierzu gehört 
das Nichteindringen der freien Ionen, der Gleichgewichtszustand bei 
ungleichen Konzentrationen der inneren und der äußeren Lösung nach 
DonNAN und die zuweilen recht erheblichen quantitativen Änderungen 
der Permeabilität. Vor allem ist aber festgestelit worden, daß lebende 
Pflanzenzeilen sich von einem pEEEFEUschen Osmometer in manchen 
Beziehungen unterscheiden. 

Nun werden wir versuchen, den Verlauf der Stoffaufnahme und 
Stoff ausscheidung bei den Pflanzen auf Grund der in diesem Kapitel 
mitgeteilten Tatsachen zu erklären. 


1 Lepbschbiiu, W.: Protoplasma (Berl.) 2, 239 (1927). — Amer. J. Bot. 15, 
422 (1928) u. a. 

2 Kahho, H.: Biochem. Z. 123, 284 (1921). 

3 ScABTH, G. W, : Protoplasma (Berl.) 1,204 (1926). 

^ Tröndle, A.: Biochem. Z. 112, 259 (1920). 



Zchntoö Kapitel. 

Stoffaiifnahine und Stoffaussclieidung. 

Allgemeine Betraclitiiiigeii über die Waöseraiifnabme durcli 
Pflanzen. In erster Linie wollen wir die Wasseranfnahme durch 
die Pflanzen betrachten. Weiter unten wird dargelogt werden, daß die 
Pflanze naniontUch Wasser aus dem Boden in enorm großen Mengen 
auf nimmt; das Wasser bildet mindestens 75 — 80 vH des Prischgewichtes 
einer lebeirden I^flanze; sowohl die Zellwand als das Protoplasma sind 
mit Wasser durchtränkt, und die Zentral vakuole der erwachsenen Zellen 
ist nichts anderes als eine wässerige Lösung verschiedener anorganischen 
und orgaiÜBchen Stoffe. Dazu kommt auch der Umstand, daß die Pflanze 
mit dom aufgonommenen Wasser verschwenderisch umgeht, indem sehr 
große Wassormengen bei der Transpiration (siehe unten.) in Dampf form 
abgegeben werden. Dies ist ja auch leicht begreiElich, denn das Laub- 
werk der Pflanze stellt eine bedeutende feuchte Fläche dar, welche sich 
in der Luft ausbreitot und fortwährend Wasser verdunstet. Nach den 
vorhandenen Berechnungen^ wird etwa der zur Wasserver- 

dunstung auf unserem Planeten verwendeten ßonnenenergie bei der 
Transpiration der Pflanzen verbraucht! 

Eine nicht zu unterschätzende Wassermengo wird auch bei der Photo- 
synthose zum Aufbau organischer Stoffe verwendet. Die Photosynthese 
ist aber (pxantitativ allen übrigen chemischen Vorgängen in der Pflanze 
weit überlegen. Somit ist es einleuchtend, daß die Wasseranfnahme 
durch Pflanzenzellen in einem mehrmals größeren Umfange vor sich 
geht, als die Aufnahme sämtlicher anderen Stoffe. 

Um in den Zollsaft zu gelangen, muß das Wasser erstens die Zell- 
wand, zweitens aber den plasmatischen Wandbeleg passieren. Im vorigen 
Kajütel wurde dargelcgt, daß letzterer für das Wasser permeabel ist; 
die etwa stattfindenden Schwanlmngen der Permeabilität des Proto- 
plasmas für Wasser worden weiter unten beschrieben werden. Die Zell- 
wand stellt meistens eine poröse Membran dar, welche dem Wasserein- 
tritt nicht den geringsten Widerstand entgegenstellt, doch trifft man auch 
Ausnahmen von dieser Regel. So sind bekanntlich verkorkte und cutini- 
sierte Zellwände für das Wasser praktisch impermeabel; die äußeren Hül- 
len einiger Samen enthalten wahrscheinlich noch andere Stoffe, welche die 
Wasserdiffusion verhindern^. Es existieren auch semipermeable Zell- 

1 Schröder, H.: Naturwiss, 7, 976 (1919). 

^ Denuy, F. E. : Bot. Gaz. 63, 373, 468 (1917). 

Ko.stytschew-Went, Pflanzenpliysiologie ir. ^ 
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wände, welche das Wasser ziemlich leicht, die darin gelösten Stoffe aber 
schwer dnrchlassen^. Ein Unterschied von der Semipermeabilität des 
protoplasmatischen Wandbelegs besteht hier darin, daß gelöste Stoffe 
auch nach Vergiftung der Zellen in dieselben nicht eindringen, nährend 
der in lebendem Zustande semipermeable plasmatische Wand beleg nach 
dem Abtöten leicht durchlässig wird. Es zeigte sich, daß die semiper- 
meablen Samenhüllen ziemlich verbreitet sind'*^; diese Hüllen sind auch 
für reines Wasser weniger durchlässig, als permeable Membranen. 

Solche Zellwände, welche der Wasserdiffusion einen Widerstand ent- 
gegensetzen, bilden allerdings eine Ausnahme: Sie dienen besonderen 
Zwecken in solchen Geweben, die speziell dazu bestimmt sind, einen 
Wasserverlust durch die darunter liegenden Organe einzuschränken. Als 
Hegel ist die Zellwand für W'asser leicht durchlässig. 

Die permeable Zellwand ist elastisch; im Zustande des Turgors ist 
sie gedehnt, bei der Plasmolyse aber entspannt. Infolgedessen ist das 
Zellvolumen im Zustande des Turgors größer als bei der Plasmo- 
lyse; dieser Umstand hat eine große Bedeutung für die Wasserauf- 
nahme. Die Zellen der submersen Pflanzen befinden sich fortwährend 
im Zustande des Turgors, bei den Landpflanzen kommt es hingegen 
unter Umständen vor, daß der Wasserverlust durch Transj)iration er- 
heblicher ist als die Wasserzufuhr; infolgedessen findet Turgorverlust 
statt und die Zellwand entspannt sich. Wir werden gleich sehen, daß 
dieses Verhalten bei der Wasseraufnahme der Landpflanzen eine außer- 
ordentlich wichtige Holle spielt. 

Die Saugkraft. Sind zwei Lösungen von ungleicher Konzentrati(m 
durch eine semipermeable Membran getrennt, so muß nach dem im vori- 
gen Kapitel Erörterten Wasser in der Hichtung nach der größeren Kon- 
zentration bis zum Konzentrationsausgleich diffundieren. 

Da mxn der Zellsaft der Pflanzenzellen meistens konzentrierter ist 
als die umgebende Lösung, so ist es klar, daß der osmotische Überdruck 
des Zellsaftes die Grundlage der treibenden Kraft bei der Wasserauf- 
nahme bildet. Bei der Besprechung der Osmose wurde aber darauf hin- 
gewiesen, daß Wasser in ein Osmometer nur so lange eindringt, bis im 
letzteren freier Haum vorhanden ist; bei Haummangel findet nicht 
Wasserendosmose, sondern Drucksteigerung statt. Übertragen wir diese 
Verhältnisse auf die lebende Zelle, so ergibt sich folgendes. Im, Zustande 
der Plasmolyse wird das Wasser unter einem Druck eingesogen, der dem 
osmotischen Werte des Zellsaftes gleich ist. Im Zustande des vollen 
Turgors, als das Bestreben der gedehnten Zellwand sich elastisch zu- 
sammenzuziehen mit dem osmotischen Druck im Gleichgewichte steht, 
ist offenbar keine Saugkraft vorhanden nnd Wasser kann nicht ein- 


1 Browk, A. J.: Ann. Bot. 21, 79 (1907). — Proc. roy. Soc. Lond. (B) 81, 82 
(1909). — CoLLiNs: Ann. of Bot. 32, 381 (1918). — Gubewitsch, A.: Jb. Bot. 
70, 657 (1929). Bbaubee, L.: Ebenda 73, 513 (1930). 

2 SCHBÖDEB, H.: Elora (Jena), N. E., 2, 186 (1911), — Gassneb, G.: Z. Bot. 
7, 609 (1915). — Shull, S. A.: Bot. Gaz. 56, 169 (1913). — Hippel, A.: Ber. 
dtsch. bot. Ges. 36, 202 (1918). 
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dringen. Zwischen diesen extremen Fällen können solche Turgorver- 
hältnisse zustande kommen, hei welchen zwar keine Plasmolyse erfolgt, 
doch der osmotische Druck größer bleibt, als der elastische Zellwand- 
gogendruck. In diesen Fällen erfolgt die Wasseraufnahme unter einem 
Druck, der durch die Differenz zwischen dem Turgordruck und dem 
eliistischen Gegendruck der gedehnten Zellwand bestimmt wird. 

UESxmuNG u. Blum^ haben den oben dargelegten Begriff der Saug- 
kraft zuerst entwickelt. Die früheren Vorstellungen waren unldar und 
es wurde sogar nicht selten angenommen, daß die Wasseraufnahme direkt 
durch die Höhe des osmotischen Druclces geregelt sei. Wir haben soeben 
gesehen, daß dies durchaus nicht der Fall ist. Somit müssen wir den 
osmotischen Wert der Zelle vom Turgordruck scharf unterscheiden. Der 
osmotisdie Wert ist bei der Plasmolyse größer als im Zustande des Tur- 
gors und. wird durch den osmotischen Druck einer isotonischen Lösung 
ausgedrückt. Es ist aber ohne weiteres begreiflich, daß im plasmoly- 
sierten Zustande der Zelle kein hydrostatischer Druck auf die Zellwand 
bestehen kann. Der Turgordruck ist hingegen der tatsächliche hydro- 
statische Druck, der durch den Zellsaft und den protoplasmatischen 
Wandbeleg auf die Zellwand ausgeübt wird. Bei der Plasmolyse ist der 
Tnrgordruck gleich 0, obgleich der osmotische Wert beim Turgor geringer 
als bei der Plasmolyse ist. Im turgescenten Zustande ist der Turgor- 
druck offenbar gleich dem Gegendruck der gespannten Zellwand, falls 
das Zellvolumen unverändert bleibt. Daher ist die Saugkraft nichts 
anderes als die Differenz zwischen dem osmotischen Werte und dem 
Turgordruck der Zelle: 

.V = P - T 

wo S die fSaugkraft, P der osmotische Wert und T der Tnrgordruck ist. 
Der Ausdruck „Saugkraft'' ist physikalisch ungenau, da die Saugla’aft 
in Atmosphären ausgedrückt wird. Die Benennung ,, Saugdruck" sollte 
richtiger sein, doch hat sich der Ausdruck Saugkraft bereits eingebürgert 
und eine Änderung ist daher unerwünscht. 

Methoden zur Bestinnnung der Saugkraft. Alle diese Methoden sind 
von UusriiüKa u. Blum (a. a. 0.) ausgearbeitet worden. Die erste 
Methode besteht darin, daß man sowohl den osmotischen Wert, als den 
Tnrgordruck der Zelle mißt. Zu diesem Zwecke wird das Volumen der 
Zelle zunächst in flüssigem Paraffin unter dem Mikroskop bestimmt. 
Dies ist das unveränderte Volumen. Dann wird das Volumen derselben 
Zelle in Wasser d. i. beim maximalen Turgor ermittelt. Scbließlicli mißt 
man das Zellvolumen in einer isotonischen Zuckerlösung, wo der Turgor- 
druck gleich 0 ist. Man setzt voraus, daß die elastische Dehnung der 
Zellwand und somit der Turgordruck der Veränderung des Zellvolumens 
proportional ist und berechnet hieraus leicht die Größe von T. Das 
folgende Muster einer derartigen Bestimmung ist der Arbeit von XJb- 
SPBITNG- u. Blum entnommen: 


1 IJBSPBTJxa, A. u. G. Blum: Ber. dtsch. bot. Ges. B4, 525, 539 (1916). 
Vgl. dazu auch Höplkb, K. : Ebenda. 38, 288 (1920). 
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Das Volumen der Zelle in Paraffin 

„ „ „ „ „ Wasser 

,, „ „ „ bei der Plasmolyse . . . 

Isotonische 

Hieraus der ■ ^ ■ ■ i^n Wasser .... 

Desgleichen in Paraffin 

Gegendruck der Zellwand bei der Plasmolyse . . 

,, ,, „ in Wasser 

(31,509- 


31,509 
34,779 
21,799 
0,78 n 
0,49 n 
0,54 ri 
0,0 n 
0,49 n 

:^Z?l) = 0,37n. 


-0,37 n 


„in Paraffin 49 n pi^9__21,799) 

Somit ist die Saugkraft der untersuchten Zelle gleich 0,64- 
= 0,17 II Bohrzuckerlösung oder gleich 4,49 Atm. 

Diese ziemlich komplizierte Methode wmrde alsbald durch eine ein- 
fachere ersetzt, die der Bestimmung des osmotischen Wertes analog ist. 
Man ermittelt diejenige Zuckerkonzentration, in welcher sich das Zell- 
volnmen gar nicht verändert. Man mißt zuerst das Zellvolumen in 
flüssigem Paraffin und überträgt dann die Schnitte in Zuckerlösnngen 
verschiedener Konzentration. Der osmotische Wert derjenigen Lösung, 
in welcher das Zellvolumen sich weder vergrößert noch verkleinert, ist 
gleich der Saugkraft. 

Später hat IJksprungi eine vereinfachte Methode der Saugkraft- 
messung vorgeschlagen, die bei Pelduntersuchnngen brauchbar ist und 
immerhin genügend zuverlässige Besultate liefern soll. Diese Methode 
erfordert nicht die Benutzung des Mikroskops. Es werden Streifen aus 
Blättern oder anderen Organen herausgeschnitten und deren Länge wird 
mittels einer starken Lupe und eines Mikrometers zunächst in Paraffin 
dann in Zuckerlösnngen verschiedener Konzentration gemessen. Der 
osmotische Wert derjenigen Lösung, in welcher die Länge des Streifens 
unverändert bleibt, drückt die durchschnittliche Größe der Saugkraft 
der im Streifen befindlichen ZeUen aus. Es ist empfehlenswert die Strei- 
fen aus Blättern nicht parallel, sondern senkrecht zur Richtung der Ge- 
fäßbündel herausznschneiden, da letztere sonst die Verkürzung des Strei- 
fens hemmen dürften. Für steife Blätter wurde neuerdings^ eine andere 
Methode angegeben: Man mißt nicht die Länge, sondern die Dicke der 
Streifen. 

Auf die interessanten Besultate der von Uespbung und Blum mit 
bewunderungswürdiger Energie ausgeführten zahlreichen Saugkraft- 
messungen werden wir später eingehen. Hier seien einige Fehler quellen 
der soeben dargelegten Methoden besprochen. 

Erstens wird bei der Bestimmung der Saugkraft vorausgesetzt, daß 
nur die Zentralvakuole Wasser auf nimmt und ausscheidet. In Wirklich- 
keit können aber die Kolloide des Protoplasmas nnd des Zelisaftes quellen 
lind entquellen; dieser Vorgang geht unter Umständen ziemlich langsam 
vor sich3. Zweitens sind einige Zellwände nicht elastisch^ was hei der 


1 Ursprung, A.: Ber. dtsch. bot. Ges. 41, 338 (1923). Flora (Jena) 118, 
119, 566 (1925). 

2 Ursprung, A. n. G. Blum; Jb. Bot. 67, 334 (1927); 72, 1 (1930). 

3 ÜLEHLA, V.: Planta (Berl.) 2, 618 (1926). 

^ Krassrosselsky-Maximow, T.: Ber. dtsch. bot. Ges. 43, 527 (1925). 
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Bestimmung der Saugkraft und gar des osmotischen Wertes Fehler her- 
beiführen kann. Solche Zellwände scheinen allerdings nur selten vor- 
zukommen. 

Schließlich ist dem Umstande Rechnung zu tragen, daß der Turgor- 
druck von isolierten Zellen demjenigen der zu Geweben kombinierten 
Zellen nicht gleich ist. In letzterem Falle muß eine Sättigung mit Wasser 
schneller erfolgen, denn zu dem normalen Druck der elastisch gedehnten 
Zellwand muß man den Druck der benachbarten Zellen, der nur an be- 
stimmten Punkten ausgeübt wird, addieren^. Die Zellen werden liier- 
durch deformiert. Bei Verminderung des Turgors wächst nun die Saug- 
kraft schneller, als es bei isolierten Zellen der Pali gewesen wäre. Die 
Saugki’aft kann sich daher bei relativ unbedeutenden Schwanlaingen des 
Turgordruckes erheblich verändern. 

OimENH'EiMEE^ hat die von ÜRsmuNa u. Blum: vorgeschlagenexa 
Methoden einer scharfen Kritik unterzogen und ist zum Schluß ge- 
kommen, daß viele von Uiisrnuna u. Blum beschriebenen Saugkraft- 
differenzen innerhalb der Fehlergrenzen der verwendeten Methoden lie- 
gen. Auch Dixoh*^ äußert schwere Bedenlcen gegen die gebräuchlichen 
Methoden der Saugkraftmessung und macht vor allem darauf aufmerk- 
sam, daß bei der Bereitung der Schnitte bereits erhebliche Veränderungen 
der Saugkraft stattfinden können. Eine Lösung all dieser Kontroversen 
bleibt noch aus. 

Der Einfluß verschiedener Faktoren auf die Wasseranfnaluue. Be- 
sonders eingehend wurde der Einfluß der Temperatur auf die Wasser- 
aufnahme studiert. Ältere Untersuchungen, namentlich die an Hand der 
plasmolytischen Methoden ausgeführton, werden hier nicht besprochen, 
da deren Resultate nicht ganz zuverlässig sind. In. neuerer Zeit hat 
Delb’'^ sorgfältige Bestimmungen an Hand der sogenannten Lichthebel- 
methode''' vollbracht. Das Wesen der Methode besteht darin, daß ein 
abgesohnittenes hohles Organ wie z. B. ein Lauchblatt oder ein Blüten- 
stand von Löwenzahn an seinem unteren Endo mit einem caj)illaren 
Glasrohr in Verbindung gebracht wird, an seinem oberen Ende aber 
ein Glashäkchen trägt, das seinerseits mittels eines seidenen Fadens mit 
dem beweglichen Arm des optischen Hobels kommuniziert; letzterer ist 
mit einem Ideinen Sx)iogel versehen, der das Bild eines Drahtkreuzes auf 
eine Millimeterskala reflektiert. Der hohle Raum des zu untersuchenden 
Organs wird mit Wasser oder verschiedenen Lösungen gefüllt und die 
Längenveränderung des Organs nach der Bewegung des Kreuzbildes an 
der Skala mit einer großen Genauigkeit verfolgt. Bezüglich der Einzel- 
heiten mnß auf das Original verwiesen werden. 

Die von Delip erhaltenen Werte des Temperaturkoeffizienteu bei 


^ Hör’LEE, K.: Bor. dtsch. bot. Ges. 38, 288 (1920). 

^ OrrEHHEiMEii, H. E.: Bor, dtsch. bot. Ges. 48, Generalvers. 1930, S. 130. 
^ Dixon, H. H,: Ebenda 48, 428 (1930), 

Dele, E. M.: Ann. of Bot. 30, 283 (1916). 

^ Bose, J. G. : .Plant Eesponse as a Means of Pliysiological Investigation 
(1906). 
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verscliiedeneix Temperaturen sind in der folgenden Tabelle zusammen- 
gestellt. 


TemperaturkoßÜizient 


Temperatur 

lauchbiatter 

ßlütenstjlndo 
von Löwenzahn, 

5—150 ^ 

1 ,^ 

— 

10—20« 

1,5 

2,3 

15—25« 

2,0 

3,3 

20—30« 

2,6 

3,8 

25—35« 1 

2,9 

3,0 

30—40« 1 

3,0 

2,6 


Stiles u. Joegensen^ haben die Wasser auf nähme durch Scheiben 
von Kartoffelknollen und Mohrrübenwurzeln an Hand der Gewichts- 
änderuiig untersucht. Die von diesen Forschern erhaltenen Hesultate 
sind in der folgenden Tabelle zusammengestellt. 



Temperatur koeffizi ent 

Temperatur 

Kartoffel 

Mohrrübe 

10—20« 

3,0 

1,3 

15—25« 

2,7 

1,4 

20—30« 

2,7 1 

1,6 


Es mirden außerdem auch Untersuchungen mit Keimpflanzen durch 
Bkown 11 . Woeley2, Shull^ Denny^ und andere ausgeführt und zwar 
mit dem Ergebnis, daß der Temperaturkoeffizient gleich 1,5 — % gefun- 
den ivar. 

Aus allen diesen Eesultaten ist ersichtlich, daß die Wasseraufnahme 
hei Temperatursteigerüng unaufhörlich zunimmt; hei 40^ ist allerdings 
nach einiger Zeit eine plötzliche Wasserausscheidung bemerkbar, welche 
wahrscheinlich auf den Emtritt anomaler Zustande hindeutet. Die 
Temperaturkoeffizienten sind durchwegs größer als diejenigen eines phy- 
silvalischen Vorganges und zwar sind sie ungleich hei verschiedenen 
Pflanzen und gar verschiedenen Geweben einer und derselben Pflanze. 
Selbstverständlich wäre es voreilig hieraus zu schließen, daß die Wasser- 
auf nähme einen chemischen Prozeß darstellt. 

Der Einfluß der in Wasser gelösten Stoffe auf die Wasseraufnahme 
wurde von verschiedenen Eorschern untersucht und die Ansichten über 
den Sachverhalt sind nicht eindeutig. Folgende Resultate von Stiles 
u. JoBG-ENSEN (a. a. 0.) sowie vonTHODAY^ scheinen zuverlässiger als 
die anderen zu sein, da in denselben hypotonische Lösungen in Anwen- 
dung kamen. 

Rohrzucker und Natriumchlorid rufen bei allmählicher Konzentra- 

1 Stiles, W. a. F. Joboehsee: Ann. of Bot. 31, Hö (1917). 

2 Bbowe, A. J. a. F. P. Wobley: Proc, roy. Soc. Loiid. (B) 85, 546 (1012). 

3 Shell, C. A.: Bot. Gaz, 69, 361 (1920). 

^ Dehhy, E, E.: Bot. Gaz. 63, 373 (1917). 

^ Thouay, D.: New Phytologist 17, 57 (1918). 
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tionssteigerung cdne regelmäßige Herabsetzung der Wasseraufnahme her- 
vor, die wohl auf eine Abnahme der Saugkraft nach Steigerung des 
Außendriickes zurückzuführen ist. Giftstoffe wie Äthylalkohol, Octyl- 
alkohol, (Jhloroform und Quecksilberoyanid üben eine eigenartige Wir- 
kung ans: ganz niedrige Konzentrationen dieser Stoffe verhalten sich 
elicnso wie niedrige Zuckerkoiizentrationen, höhere Konzentrationen ru- 
fen aber anfänglich eine Steigerung der Wasseraufnahme hervor, die 
alsbald durch eine bedeutende Wassorausscheidung ersetzt wird. Sehr 
holie Konzentrationen bewirken sofort eine Wasserausscheidnng. I)io 
Verfasser erldärcn diesen Sachverhalt dadurch, daß die von ihnen unter- 
Buchton Stoffe ins Zellinnere eindringen und die Saugkraft zunächst 
durch Steigerung des osmotischen Wertes erhöhen. Nach einiger Zeit 
findet aber infolge Ätulerimg der normalen Dispersität der Plasmakol- 
loide eine Exosmosc verschiedener im, Zellsaft gelösten Stoffe statt, was 
eine Wasscrausscheidung zur Folge hat. In sehr konzentrierten Lösungen 
der Giftstoffe soll die Schädigung des Protoplasmas so schnell erfolgen, 
daß die CM'ste SDifc der Giftstoff ein Wirkung ausbleibt. Etwa dasselbe 
Resultat wurde mit solchen Stoffen wie Schwefelsäure, Osmiumsäure 
und Sublimat erlialtcn. In einer n/5000 Schwof elsäurelösung ist die 
Wasseraufnahine noch gr(>ßer als in reinem Wasser, was wohl durch 
Nebenumständc bewirkt wird. Auch mit anderen giftigen Stoffen waren 
analoge Resultate zu verzeichnen. 

Die Wasserversorgung der iiiedereii Pflanzen mul Wasserpflanzen. 
Das (jben Dargclegte genügt dazu, die Wasserversorgung bei einzelligen 
Pflanzen und submersen Wasserpflanzen zu erklären. Die Zellen der 
Wasserpflanzen befinden sich fortwährend im Zustande des vollen Tur- 
gors und besitzen also kehie Saugkraft, Obgleich der osmotische Wert 
der einzelnen Zollen einer höheren Wasserpflanze in weiten Grenzen 
schwankt, findet dennoch keine Wasserbewegung von Zelle zu Zelle 
statt; da sämtliche Zellen mit Wasser gesättigt sind und also keine 
Saugkraft besitzen. In diesem Zusammenhänge ist der Umstand zu 
betonen, daß, nach den Untersuchungen von PI. Walter der normale 
Zxistand der Zelle auch bei niederen Pflanzen mit einem bestimmten 
Quellungsgrade der Plasmakolloide zusammenhängt; die Piasmaquellung 
steht aber selbstverständlich mit dem allgemeinen Zustande der Wasser- 
versorgung in Verbindung. Interessant ist die Beobachtung Walters, 
daß Bakterien eine größere Feuchtigkeit des umgebenden Mediums ver- 
langen, als Schimmelpilze. Bezüglich der Austrocknungsfähigkeit einiger 
niederen Pflanzen wird noch weiter unten die Rede sein. 

Die Wasseraufnahiue dux^cli die Wurzeln. Das Wurzelsystem der 
höheren Pflanzen ist sjjeziell dazu angepaßt, die enorm großen Wasser- 
mengen, die der Pflanze notwendig sind, selbst aus verhältnismäßig 
trockenen Böden zu gewinnen. Nach der vorherrschenden Ansicht, ist 
namentlich der mit Wurzelhaaren versehene Wurzelteil (Ahb. 8) zur 
Wasseraufnahme aus dem umgebenden Medium bestimmt. Die Wurzel- 


1 Walter, H.: Jb. Bot. 62, 145 (1923). — Z. Bot. 16, 353 (1924). 
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haare sind lange Auswüchse einzelner Zellen der Wnrzelepidermis, die 
zarte Wandungen haben und sowohl Wasser als die darin gelösten Stoffe 
mit großer Geschwindigkeit aufnehmen. Das vom Absorptionsgewebe 
der Wurzel auf genommene Wasser, muß dann einige Zellschichten der 
parenchymatischen Wurzelrinde passieren und schließlich durch die 



Abi). 8. Querschnitt durch eine junge Wurzel von Iris 

r/ji Epidermis clor Wurzel, cs, ece, eci V 

ij Hadrom des Zentralzylinders, 


B junge Wurzel von Iris germanica. basale Teile der Wurzcüiaare, 
ece, ecz Wurzelrmde, enä Endodermis, 2^ Pericambi um, / .Lentom, 
jalzylinders, 7JiMark, Marks trahlen. (Nach Bonniue.i 


Endodermis nnd das Pericambium in das Gefäßsystem des zentralen 
Gefäßbündels der Wurzel gelangen. Die Saugkraft der Wurzel muß also 
genügend stark sein, um den Gegendruck der Bodenlösung zu überwin- 
den, auch muß die Saugkraft der einzelnen Zellschichten in der Dichtung 
zum Zentrum der Wurzel zunebmen. Die von Ukspbttng u. Blumi aus- 
pfübrten Messungen ergaben die folgende radiale Verteilung der Saug- 
kraft bei Phaseolus: ® 


^ ÜEsrEüNo, A. u. G. Blum: Ber. dtscli. bot. Ges. 39, 70 (1921). 
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ZcllHchicht 

Saii^lcral’fc 

Atm. 

Osmotischer 
Wert in n 
IloiirzuekerlüS. 

Epidermis 

0,9 

0,31 

l. .Rindenreihe 

1,3 

1 0,30 


1,7 

0,32 

3. 

1 2,0 

0,34 

4. 

2,6 

0,34 

5. 

3,2 

0,33 

G. 

3,6 

0,32 

7- 

4,2 

0,32 

Endodermis 

1,3 

0,32 

I^ericambium 

0,9 

0,31 

B ündclparenciiy m 

0,8 

0,31 


Dasselbe Bild gewährfc die Bohne, 

Wir sohea also, daß der osmotische Wert sämtlicher Zellschichten 
ein mrd derselbe ist, während die Saugkraft von der Epidermis bis zur 
Endodermis fortwährend steigt, in den endodermalen Zellen aber plötz- 
lich sinkt. Die zwischen Endodermis und Gefäßen gelegenen Zellen be- 
sitzen eine noch, geringere Saugkraft als die endodormalen Zellen. Dieser 
unerwartete ,,Endodermissprung'‘ ist ziemlich rätselhaft und wird von 
Dixon^- auf folgende Weise erklärt: Der Endodermissprung ist eine anor- 
male Erscheinung, welche dadurch verursacht wird, daß hei der Anferti- 
gung der Schnitte die Endodermiszellon, die mit den Tracheen in nahem 
Kontakt stehen, beim. Durchschneiden der Tracheen plötzlich einen er- 
heblicdien Wasservorrat erhalten, wodurch ihre Saugkraft selbstverständ- 
lich sofort herabgesetzt wird. Diese einfache rind naheliegende Erklärung 
wird Jedoch von UiisrnuNO abgelehnt. 

Nun fragt es sich, aiif welche Weise das Wasser aus den lebenden* 
Zellen des Pericambiums und des Bündelparenchyms in die toten Gefäße 
mit ihren verholzten Wandungen gelangt'? Dieser Vorgang ist anf den 
ersten Blick überhaupt paradox, denn Wasser wird vom umgebenden 
Medium durch die äußeren Wurzelzellen eingesogen und genau derselbe 
Vorgang sollte sich scheinbar auch an der Grenze der lebenden Paren- 
chymzellen und der toten, mit Wasser gefüllten Gefäße abspielen. In 
Wirklichkeit beobachten wir den umgekehrten Vorgang: das Wasser 
wird von lebenden Zellen in die Gefäße horausgepreßt, und zwar unter 
einem bestimmten Druck. 

Der WiirzeWruck und das Bluten der Pflanzen. Hales^ hat vor 
200 Jahren den folgenden Versuch ausgeführt. Er schnitt den Stengel 
einer Weinrebe dicht über dem Boden ab und beobachtete den Ausfluß 
der Flüssigkeit aus dem Stumpf. Als Hales die Oberfläche des Stumpfes 
mit Tierblase zuband, platzte letztere unter dem Druck des heraus- 
fließenden Saftes. Das an die Oberfläche des Stumpfes angebrachte Ma- 
nometer zeigte eine Drucksteigerung an (Abb. 9). Der Saft wird also 


1 Dixox, H. H.: Ebenda 48, 428 (1030). 
^ Hales: Statical Essays (1727). 
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unter Druck herausgetrieben. Dieser Vorgang wurde das Bluten der 
Pflanzen genannt. 

Schon längst hat man sich davon vergewissertj daß nicht nur das in 
der Wurzel selbst enthaltene, sondern auch das dem Boden entnommene 
Wasser mit dem Blutungssafte herausfließt. Dies ist daraus ersichtlich, 
daß die Menge des ausgetretenen Saftes das Wurzelvolumen häufig be- 
deutend übertrifft, wie es z. B. die folgenden Zahlen von HoFMErsTERi 
zeigen : 


Utrica urens. 

Zeit in Stunden 

1 Blutiingssaft in emm 

Wurzelvolumen in cmin 

99 

40 j 

3025 

11260 

1 1350 

1450 


Bereits ältere Besiiltate beweisen also, daß die von der Wurzel auf- 
genommene Bodenlösung in das Gefäßsystem des Stengels unter Druck 
getrieben vdrd, denn eine nähere Untersuchung 
zeigt, daß der Blutungssaft nur aus den offenen 
Wasserleitungsbahnen herausfließt. Bei größe- 
ren Gewächsen beobachtet man häufig eine all- 
mähliche Zunahme der Geschwindigkeit des 
Blutens, die nach einigen Tagen ein Maximum 
erreicht und dann allmählicli abnimmt. Bei 
einigen Palmen und Agaven dauert das Bluten 
mehrere Monate und liefert sehr bedeutende 
Saftmengen. Übrigens werden bei einzelnen 
Exemplaren einer und derselben Pflanze große 
Unterschiede sowohl in den Gesamtmengen 
des ausgeschiedenen Saftes, als in den beob- 
achteten Drucken verzeichnet. Aus der von 

WiELERS gemachten Zusammenstellung ergibt 

Ai)i). 9. Pfianzenstumpf mit älteren Arbeiten die maximalen 

2Atm, nicht über- 

wurzeidruck an. Stiegen Und auch diese Größe nur ausnahms- 

(Aus „Bonner Lehrbuch“). weise erreichten. Einzelne Manometer, auch die 
an einem Baumstamm in verschiedenen Höhen 
angebrachten, zeigen zuweüen hohe Drucke, die mehrere Atmosphären 
betragens, doch ergibt in derartigen EäUen die anatomische Unter- 
suchung, _ daß die genannten Drucke einen durchaus lokalen Charakter 
haben; sie werden von einzelnen Zellengruppen entwickelt, die bei Ver- 
ödung des Stammes während des Anbringens des Manometers von 
den benachbarten Geweben durch Wundkork isoliert worden waren“. 



1 HoPMElsTiäE: Hora (Berl.) 45, 97 (1862). 

^ WiBLBE; Cohns Beitr. Biol. Pflanz. 6, 122 (1893). 
s Bobhm: Ber. dtsoh. hot. Ges. 10, 639 (1892). 

„oh. vÄT.iS.ÄS““" 
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Diese Drucke können also nicht die geringste Vorstellung von dem wirk- 
lichen Bluttingsdruck geben. 

Schon längst unterscheidet man, namentlich bei Holz gewachsen, das 
Erühjahrsbluten vom Sommerbluten. Ersteres kommt nur vor dem Ent- 
falten des Laiib Werkes bei Bäumen zustande. Zu dieser Zeit ist der 
Blutungsdriick immer lioch und der Saft selbst enthält eine bedeutende 
Menge der organischen Stoffe, die offenbar als Material zum Aufbau 
des Laubwerkes dienen. Als die hauptsächlichsten Bestandteile des 
Erühj ahrsblut ens sind Zuckerarten und Äpfelsäure zu nennen. Letztere 
könnte vielleicht als eine Vorstufe der Asparaginbiklung angesehen 
werden. Auch einige Eermentc, nämlich Amylase, Katalase und Oxy- 
dasen wurden im Blutungssafte nachgewdesenb aber ebenfalls nur im 
Erülijahr. Im Sommer ist die Menge der organischen Stoffe im Blutungs- 
safte un})cdeutend ; de [‘selbe enthält dann hauptsächlich Mineralsalze 2 . 
Ein anderer Unterschied besteht darin, daß im Erühj ahr das Bluten 
nach dem Abschnciden des oberirdischen Teiles der Pflanze regelmäßig 
einsetzt, wähi'end dies im Sommer nietht immer der Eall ist; häufig 
bemerkt maxi nicht mir keine Saftausscheidung aus dem Stumpf, sondern 
im Gegexxtoil ein Aufsaugen des auf die Oberfläche des Stumpfes an- 
gebrachten Wassers. Dies ist aber dadurch, eiidärlich, daß im Sommer 
die Pflanze wegen der gesteigerten Transpiration nicht selten, an Wasser- 
mangel leidet, worüber weiter unten die Eede sein wird. Die Transpira- 
tion erfordert nämlich solche Wassermengen, die von der Wurzel nicht 
immer mit der gleichen Gescluviudigkeit dem Boden entnommen werden 
können; nur die Transpiration selbst liefert in diesen Eällen die zur 
Wasseraufnahmo aus dem Bodon nötige Kraft. Nach einem reichlichen 
Begießen setzt daher auch im Sommer das Bluten regelmäßig ein^. 
Nach den Itesultaten Sabininb kann das Bluten auch bei krautartigen 
Pflanzen während der ganzen Vegetationsperiode nachgewiesen werden. 

Eine rätselhafte Erscheinung bilden die periodischen Schwankungen 
des Blutens^, die allerdings von einigen Forscher 11 vermißt wurden^. 

Bereits früher wurde das Bluten als ein osmotischer Vorgang gedeutet ; 
durch die neueren Untersuchungen wurde diese Annahme bestätigt. 
Werden die lebenden Zellen in der Umgebung der Gefäße getötet, oder 
gar durch Sauerstof fabschluß in ihrer Lebenstätigkeit gehexnmt, so hört 
das Bluten auf (Wibleb, a. a. 0.). Durch Begießen wird die Geschwin- 
digkeit des Blutens gesteigert, die Saugkraft aber herabgesetzte Eine 
Aufnahme von Salzlösungen bewirkt zunächst eine Abnahme, später 
aber eine Zunahme des Blutens’’’, was wohl durch eine Salzendosmose 

1 WoTSCHAL, E.: CI. r. Boc. natiir. Kiew, 3. Mai 1914 (russ.). 

^ Sabinik, D.; Bull. Inst, reell, biol. üniv. Perm 4, Suppl, 2 (1925) (russ.). 

•'5 ScHABOSCHNiKOW, W. : Bcüi. z. Bot, Zbl. 28, 487 (1912). 

Bauaxetzky, 0.: Abh. naturforsch. Ges. Halle 13, 3 (1873). — Molisou, 
H.: Bitzgsber. Akad. Wiss. Wien, Math.-iiaturwiss. Kl. (I) 107, 1247 (1898). — 
Rommel: Sv. bot. Tidskr. 12, 44G (1918). — Stobbel: Z. Bot. 12, 529 (1020). 

s WiELEii: a. a. 0. — Sohabosöhnxkow: a. a. 0. — Sabinik: a. a. 0. 

ScHAPOSCHNJicow, W. : Bcili. z. Bot. Zbl. 43, 133 (1926). 

Mouteoiit: Jb. Bot. 59, 501 (1920). — Sabinin: a. a. 0. 
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lind Steigerung sowohl des osmotischen Wertes als der Saugkraft des 
Wurzelparenchyms erklärlich ist. 

In Anbetracht dieser Ergebnisse ist die von Lepesohkin^ neuerdings 
gegebene Erklärung der Ursache des Blutens kaum annehmbar. Der 
genannte Forscher behauptet, daß das Bluten durch die besonderen 
ökologischen Verhältnisse im Erühjahr bedingt ist. Hierbei wird^dem 
Umstande nicht Rechnung getragen, daß das Bluten nicht nur im h rüh- 
jahr, sondern ■während der ganzen Vegetationsperiode existiert. Den 
■überzeugenden Beweis davon, daß das Bluten ein osmotischer Vorgang 
ist, hat S.A-RrNTN (a. a. 0.) geliefert. Seine Versuche -wurden mit kraut- 
artigen Pflanzen nach der folgenden sehr empfindhchen Methode 
ausgeführt: Der Stengel einer in Wasserkultur gezüchteten Pflanze 
wurde abgeschnitten und der Stumpf mit einem Capillarrohr verbunden. 
Das Rohr ’V’xirde mit Wasser gefüllt, das Wurzelsystem der Pflanze aber 
ent-weder in reines Wasser, oder in verschiedene Lösungen getaucht. 
Das Bluten ’v^mrde nach der Lage des Wassermeniscus im kalibrierten 
Capillarrohr quantitativ ermittelt. 

Erstens zeigte es sich, daß der osmotische Wert des Blutungssaftes 
immer beträchtlich ist und auch im Sommer die früher nur heim Erüh- 
j ahrsbluten wahrgenommenen maximalen Größen regelmäßig erreicht. 
Dies rührt davon her, daß die Mineralstoffe der Bodenlösung im Safte 
der Wurzelzellen konzentriert werden, worüber bereits im vorigen Ka- 
pitel die Rede -war. Zweitens legt Sabinin einen besonderen Wert auf 
die folgende Regelmäßigkeit, die er an verschiedenem Versuchsmaterial 
festgestellt hat: Die treibende Kdaft des Blutens in Atmosphären ist 
gleich dem osmotischen Werte des Blutungssaftes, wie es z. B. aus fol- 
gender Tabelle zu ersehen ist. 


Pflanze 

Treihende Kraft des 

Osmotischer Wert des 

Blutens in Atm. 

Blutungssaftes in Atm. 

Impatiens Balsamina 

0,36 

0,35 

jj j> 

0,42 

0,38 

Zea Mays. 

1,46 

1,53 


Der osmotische Wert des Blutungssaftes -wurde an Hand der kryo- 
skopischen Methode ermittelt, die treibende Kraft des Blutens aber nach 
der folgenden Eormel berechnet: 


In dieser Eormel ist Px die treibende Kraft, Ä die Geschwindigkeit 
des Blutens in reinem Wasser und B die Geschwindigkeit des Blutens 
in einer während des Versuches praktisch nicht permeierenden Lösung, 
deren osmotischer Wert gleich Fe ist. Bezüglich der Begründung der 
Formel muß auf das Original verwiesen werden. Ihre Grundlage bildet 
die Voraussetzung, daß die Geschwindigkeit der Wasserfiltration in das 
Gefäßsystem dem dieselbe treibenden Druck direkt proportional ist. 


1 Lepeschkix, W, : Planta (Berl.) 4, 113 (1927). 
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Das erhaltene Desultat sj)richt deutlich dafür, daß das Bluten einen, 
osmotischen Vorgang darstellt. Beachtenswert ist der Umstand, daß 
die treibende Kraft des Blutens hei verschiedenen Exemplaren einer und 
derselben Pflanzenspezies unbedeutend variiert. Denneri hat durch 
Eintauchen der Wurzel in Zuckerlüsungen einen verkehrten Wasserstrom 
von der Schnittfläche zur Wurzel und in die Lösung erzielt, falls an der 
Schnittfläche reines Wasser geboten war. 

Die Annahme, daß der Wurzeldruck, der sich im Vorgänge des Blutens 
offenbart, eine abiLorme Erscheinung darstellt, ist nicht stichhaltig. 
Erstens setzt das Bluten unter geeigneten Verhältnissen regelmäßig ein, 
zweitens besteht nach Sabikin ein konstantes Verhältnis zwischen dem 
osmotischen Werte der Bodenlösung einerseits und der treibenden Kraft 
des Blutens, sowie dom osmotischen Werte des Blutungssaftes ander- 
seits-. Drittens, was besonders wichtig ist, offenbart sich der Wurzel- 
druck auch unter vollkommen normalen Verhältnissen im Vorgänge der 
sogenannten Guttation, d. i. Ausscheidung des flüssigen Wassers durch 
die sogenannten Hydathoden bzw. Wasserspalten, die speziell dem ge- 
nannten Zwecke dienen. Die Guttation als physiologischer Vorgang wird 
weiter unten beschrieben werden; hier genügt es darauf hinzuweisen, 
daß bei der genannten Erscheinung, die nur in Abwesenheit der Tran- 
spiration und hei vollkommener Wassersättigung der Pflanze zum Vor- 
schein kommt, das Wasser aus den Ijeitungsbahnen oder aus einzelnen 
lebenden Zellen unter Druck herausgepreßt wird. In einigen Fällen ist 
es reines Wasser, in anderen Fällen aber eine ziemlich konzentrierte 
Lösung von Mineralsalzen. Der Wurzeldruck genügt meistens nur hei 
krautartigen Pflanzen zur Plerstellung der Guttation, doch wurde in 
Ausnahmcfällcn eine Wasserausseheidung auch bei baumartigen Ge- 
wächsen wahrgenoÄimen. So hat Habtio^ schon längst die Beobachtung 
gemacht, daß bei einem ausnahmsweise hohen Blutungsdruck an den 
Knospen der Hainbuche und anderer Bäume Blutungssaft vor dem 
Austreiben ohne jeglich, e Verletzung axis den Narben vorjähriger Blätter 
ausgetreten war. 

Fragen wir nun nach dem Mechanismus der Saftausscheidung, so 
kann zur Zeit eine eindeutige Antwort nicht gegeben werden. Es ist 
dies vielmehr vielleicht das geheimnisvollste Problem auf dem gesamten 
Gebiete der Pflanzenphysiologie, was wohl auf unsere ungenügende 
Kenntnis des Wesens der osmotischen Vorgänge zurückzuführen ist. 

Vorherrschend war bis auf die letzte Zeit hin die von Peeffer'*= aus- 
gesprochene und vonLEPESCHKiNS entwickelte Ansicht, laut welcher der 


1 Bexkee, 0.; Jb, Bot. 70, 805 (1929). 

2 Litwikow, L. : Bull. Inst. rech. biol. XJniv. Perm 4, 447 (1926) ; 6, 91 (1928). 
— Gebhardt, A.: Ebenda 6 , 77 (1928). 

3 Habtiu, Th.: Bot. Ztg 11, 478 (1853); 20, 85 (1862). — - Strasbtjbgeb, E.: 
Bau und Verrichtungen der Loitungsbahnen (1891). 

Peeeebr, W. : Osmotisolie Untersuchungen (1877). — Zur Kenntnis der 
Plasmahaut und der Vakuolen (1890). 

» Lebeschkih, W. : Beih. z. Bot. Zbl. (I) 10, 409 (1906). 
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protoplasmatische Wandbeleg in verschiedenen Teilen einer und der- 
.selhen Zelle für Wasser und namentlich für die in demselben gelösten 
Stoffe in ungleichem Grade durchlässig ist. Unter dieser Voraussetzung 
soll Wasser mit den darin gelösten Stoffen infolge des ungleichartigen 
Turgordrucks aus demjenigen Ende der Zelle heraustreten, wo die Per- 
meabilität eine größere ist. Diese Annahme schien durch einige experi- 
mentelle Resultate bekräftigt zu sein^, doch ist sie wegen der wichtigen 
Einwände Rlackmans immerhin nicht sehr wahrscheinlich. Black- 
MAiSTN^ weist darauf hin, daß die LEPEScmcnsTsche Ansicht an einem 
inneren Widerspruch leidet, da eine Zelle von bestimmtem osmotischen 
Druck nicht im Gleichgewichte mit dem umgebenden Wasser sein 
und zu gleicher Zeit Wasser sezernieren kann, wie es LErssoHKin an- 
nimmt. Übrigens entwickelt auch Uespetog zur Erklärung des Endo- 
dermissprungs (siehe oben) Ansichten, welche denjenigen Lepeschkins 
nahe stehen. 

Bei allen Annahmen einer ungleichen Durchlässigkeit der beiden 
ZeUenden für Wasser ist es wahrscheinhcher vorauszusetzen, daß nicht 
der Plasmaschlauch, sondern die Zellwand polare Permeabilität besitzt. 
Beaunee^ hat dargetan, daß die leblose Samenschale von Aesculus 
Hippocastaniim das Wasser in normaler Richtung um 52vH schneller 
durchläßt, als in umgekehrter Richtung, was des Verfassers Meinung 
nach durch eine elektrostatische Triebki’aft verursacht wird. Auch die 
folgende Beobachtung Beilliants^ ist wohl am einfachsten durch die 
polare Permeabihtät der Zellmembran erkiärhch. Die Plasmolyse der 
Blattzellen von einigen Mniu märten und Catharinea undulata er- 
folgt nach Beilliant einseitig. Der Plasmaschlauch befindet sich bei 
der Plasmolyse nicht in der Mitte der Zelle, sondern schmiegt sich einem 
Ende der Zelle an (Abb. 10). Daß dies nicht auf zufällige Umstände 
zuxückgeführt werden kann, erhellt daraus, daß sämtliche Zellen der 
rechten Blatthähte nach rechts, diejenigen der linken Blatthähte nach 
liiiks plasmolysiert werden. Selbstverständlich ist die ungleiche Permea- 
bihtät nicht die einzige mögliche Erklärung dieser beachtenswerten 
Beobachtung. 

Auf einem ganz anderen Wege sucht Peiestley^ den Wurzeldruck 
und das Eindringen des Wassers in das Gefäßsystem zu erklären. Dieser 
Forscher nimmt mit Recht an, daß wassergesättigte Zellen sich bei 
jedem osmotischen Werte vollkommen passiv verhalten, und den durch 
ein Konzentrationsgefälle zu den beiden, Seiten cheser Zellen bewirkten 
Wasserstrom ungehindert durchlassen. Besteht also ein Konzentrations- 


Weis, A.: Planta (Beii.) 2, 241 (1926). — Vgl. dazu noch Uespeüxcj u. 
Bltjm;: Jb. Bot. 65, 1 (1926). Scheödter: Plora (Jena) 20, 18 (1925). 

2 Blaoeman, V. H.: Kew Phytologist 20, 106 (1920). 

^ Beauxeb, L.: Jb. Bot. 73, 513 (1930). 

^ Bbilliaxt, W.: C. r. Acad. Sei. Russie Jg. 1927, 155. 

^ Priestley, J.H.: New Phytologist 19, 189 (1920); 21, 41 (1922). 
PmESTLEY, J H. a. D. Armstead: Ebenda 21, 62 (1922). — Priestley, J. H 

Pbibstmy, J. H.a.R. M.TTOFEii-GAßBY: 
Ebenda 21, 210 (1922). — Vgl. auch Blacrmak, V. H. ; a. a. 0. 
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gefalle zwischen der Eodenlösnng einerseits und dem Inhalte der Gefäße 
anderseits und sind die Zellen von Wurzelepidermis, Wurzelrinde, 
Endodermis, Pericambiiim und Bündelparenchym wassergesättigt, so 
entsteht ein regelmäßiger Strom und freilich ein bestimmter Gradient 
der Saiigkraft auf dem Wege dieses Stroms : die größte Saugkraft müssen 
die den Gefäßen anliegenden Zellen besitzen; die geringste Saugkraft 
muß in den Zellen der Wurzelepidermis vorhanden sein. Aus den Mes- 
sungen voTX UiisPKXJNa u. Blum (a. a, 0.) geht hervor, daß ein Gradient 
der Saugkraft in der Zone zwischen Epidermis und Endodermis tat- 
sächlich besteht; der Sachverhalt verwickelt sich aber durch den Endo- 
dermissprung. Aus den Kesultaten Sabinins (a. a. 0.) ist außerdem er- 
sichtlich, daß der osmotische Wert der in Gefäßen enthaltenen Flüssig- 
keit infolge Konzentrationssteigerling der Mineralstoffe der Boden- 



Abl). 10. EinBcitige riaHiuolyHO dor BlatteclUm voti Cathari nea iiiululata. BrkUlruiig iniText. 

(Nach BiiiLLi'ÄOT.) 

lösung überraschend hoch ist und durchschnittlich 2 Atin. erreicht. Die 
Besultate Sabiuihs können auch in einer anderen Beziehung die 
PEiESTLEYsche Hyx^othesc bekräftigen; es zeigte sich, daß die treibende 
Kraft des Blutens durch den osmotischen Wert des Blutungssaftes aus- 
gedrückt wird; dies läßt sich dahin deuten, daß die aktive Wasserauf- 
saugung nicht durch die Ex>idermiszellen und Wxxrzelhaare, sondern in 
erster Linie durch den Inhalt der Gefäße bewirkt wird. Neuerdings be- 
haupten Scott u. Piiiestley^, daß namentlich die Endodermis als 
wasseraufsaugender Apparat fungiert, indes Wurzelhaare nur in trocke- 
nen Böden von Bedeutung sind. Auch Pobesoo^ äußert sich dahin, daß 
die Bedeutung der Wurzelhaare im Vorgänge der aktiven Wasserauf- 
saugung problematisch ist. Anderseits zeigt es sich, daß die auf saugende 
Kraft der Wurzel nach Übertragen in reines Wasser schnell ab- 
nimmt und auch unter natürlichen Verhältnissen nach einem starken 


1 Scott, L. I. a. J. H. Priestley : New Phytologist 27, 125 (1928). 

2 PoPESCO, S.: Bull. Agron. Bucarest 7, 59 (1926). 
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Kegen auffallend herabgesetzt wird^. Dies scheint zugunsten der An« 
nähme zu sprecheUj das lebende Zellen der Wurzel an der Wasser auf - 
nähme aktiv beteiligt sind. 

Daß die PniESTLEYsehe Theorie nicht alle Schwierigkeiten beseitigt, 
ist übrigens aus folgenden Betrachtungen ersichtlich. Die osmotisch 
wirksamen Stoffe, die in den Gefäßen oder in der Endodermis für die 
Wasser auf nähme und den Wurzeldruck verantwortlich sind, werden 
durch den aufsteigenden Wasserstrom fortwährend ausgewaschen und 
müssen erneuert werden. Auf welche Weise wird dies bewerkstelligt? 
Priestley 2 nimmt an, daß die den Gefäßen anliegenden Zellen große 
Permeabilität besitzen und in das Gefäßinnere verschiedene Stoffe aus- 
scheiden. Dies ist jedoch keine erschöpfende Erklärung, denn es muß 
noch ein Ersatz der ausgeschiedenen Stoffe in den nämlichen Zellen 
stattfinden, damit der gesamte Vorgang der Wasserauinahme ununter- 
brochen vor sich geht. Shell ^ meint, daß die Quellung der Gefäß - 
Wandungen allein zur Wasseraufnahme aus den anüegenden Parenchym- 
zellen ausreicht. 

Es wurde bereits oben darauf hingewiesen, daß eine befriedigende 
Erklärung des Vorgangs der Wasseraufnahme durch die Wurzel noch 
fehlt. Nach der Ansicht des Verfassers dieses Buches sollten die Grund- 
lagen der Endosmose des Wassers an verschiedenen Modellen studiert 
werden, denn es liegt die Annahme nahe, daß einige wichtige theoretische 
Gesetzmäßigkeiten uns bisher unbekannt sind. Einen analogen Sach- 
verhalt können wir im Problem des Saftsteigens im Holzzylinder er- 
blicken. Dieses Problem war eine Zeitlang nicht weniger verwickelt als 
das Problem der Wasseraufnahme, und zwar namentlich deswegen, weil 
die Gesetze der Wasserkohäsion ungenügend studiert, und andere Tat- 
sachen unrichtig interpretiert worden waren. Gegenwärtig besitzen wir 
aber eine zusammenhängende eindeutige Theorie des Saftsteigens an 
Stelle der früheren einander widersprechenden und meistens unbegrün- 
deten Voraussetzungen. 

Das Bodeiiwasser und dessen Axifnalmie durch die Wurzeln. 
Der Boden ist ein sehr kompliziertes Medium, welches aus ver- 
schiedenartigen Teilchen besteht. Einzelne Bodenpartikelchen besitzen 
ein ungleiches Adsorptionsvermögen; von der Struktur und Zusammen- 
setzung des Bodens hängt also seine Wasserkapazität ab. Das Boden- 
wasser ist teils das Quellungswasser der Bodenkolloide, teils ist es an der 
Oberfläche der Bodenpartikelchen adsorbiert, teils ist es capillarcs Was- 
ser, welches die Zwischenräume zwischen den einzelnen Bodenpartikel- 
chen einnimmt und sich in diesen Käumen nach den Gesetzen der Capilla- 
rität bewegt. Nur dieses bewegliche Wasser kommt für die Versorgung 
der Pflanzen in Betracht^ und die Verhältnisse, unter denen die Wasser- 

1 Ursprung, A. : a. a. 0. Sabinin, D. ; a. a. 0. — Molz, P. J. ; Amor J 

Bot. IS, 433 (1926). 

2 Priestley, J. H. a. D. Armstead: New Pkytologist 21, 62 (1922). 

^ Shell, Ch. A.: Ecology 5, 230 (1924). 

^ Das jjGravitations Wasser welckes bei vollkommenem Durchtränken des 
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aufnalime durch die Wurzel vor sich geht, wurden schon längst von 
Sachs durch sein bekanntes Schema (Abb. 11) dargestellt: „Die dunkel- 
schraffierten Körper T sind mikroskopisch kleine Bodenteilchen, zwi- 
schen denen sich die völlig weißen Luftlücken befinden. Jedes Eoden- 
körnchen ist mit einer Wasserschicht umhüllt, die von seinen Flächen- 
kräften f cstgehalten wird ; diese Wasserschichten sind in der Zeichnung 
durch geschwungene Linien angedeutet. Auch die Oberfläche des Wur- 
zelhaares ist z. B. bei a mit einer dünnen Wasserschicht bekleidet und 
seine Wand mit Wasser durchtränkt. Sämtliche Wassersphären der 
Bodenteilchen stehen untereinander nicht nur in Berührung, sondern 
auch in einem Gleichgewicht, Nehmen wir nun an, das Wurzelhaar kh 
sauge das Wasser bei a auf und dieses dringe durch das Haar ins Innere 



Al)l). It. Wurzelhaarc ira Uoden. Erklärung im Text. (Naoli Saohs.) 


des Haares, so wird die Oberfläche der Wandung des Haares bei a 
weniger Wasser haben, als ihrer Anziehungskraft entspricht; sie ent- 
zieht es der Stelle r, diese nimmt sodann Wasser von ß auf und die 
Bewegung setzt sich nach y, ö fort usw., bis das molekulare Gleichgewicht 
aller Wassersphären wieder hergestellt ist ; dabei werden diese sämtlich 
dünner lind der Boden als Ganzes trockener. Diese Austrocknung er- 
greift gleichzeitig die vom Wurzelhaar entfernten Teile, indem bei der 
Aufsaugung durch das Wurzelhaar bei a oder r eine beständige Strömung 
des adhärierenden Wassers von cJ nach y, ß und a hin eintritt. Die Be- 
wegung des Wassers an den BodenoberJElächen beschränkt sich daher 
nicht bloß auf mü^roskoxusche Distanzen 

Bodens nicht festgehalten wird, sondern allmählich in die unteren Bodenschichten 
abfließt, hat offenbn.r r-iim ::'orir.i.^ere B' 1 ■ ' 'b’-'' 'Pflanzen. 

1 Sachs, J.: über ■ - S. 308 ff. (1882). 

Koatytschew-Went, l^flanzenphysiologie If. 
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Es ist nun einleuclitend, daß je mehr Wasser das Haar bereits auf- 
genommen hat, desto kräftiger es festgehalten wird, desto langsamei 
sich ehie Störung von cc aus bis /i, y, ö fortpflanzt. Es kann endlich ein 
Zustand der Wasserhüllen eintreten, wobei die noch übrigen Wasser- 
schichten von den Bodenteilchen so festgehalten 'W'erden, daß kein Was- 
ser mehr in das Wurzelhaar eindringt. Steht nun die Wurzel mit einem 
oberirdischen belaxibten Stamm in Verbindung, so wird die Transpiration 
nach wie vor Wasser aus der Pflanze entfernen ; dieser V erlust kann aber 
unter den angegebenen Umständen nicht mehr durch Aufsaugung sei- 
tens der Wurzel ausgeglichen werden; das Innere der Pflanze wird 
wasserarm und die Blätter welken. Dieses Welken kann als Kriterium 
davon dienen, in welchem Grade die adsorbierende Kraft des Bodens 
der Wasseraufnahme durch die Wurzel entgegenvirkt. Es kann freihch 
ein vorübergehendes Welken der Pflanze auch bei fortdauernder Wasser- 
aufnahme und zwar wegen der übermäßig gesteigerten Transpiration 
eintreten; ein derartiges Welken findet aber nur während der heißesten 
Tagesstunden statt, und gegen Abend wird die normale Turgescenz der 
Pflanze wieder hergesteüt. Uns interessiert hier aber ein andauerndes 
Welken („permanent wilting^' der amerikanischen Eorscher), welches 
schließlich zum Tode der Pflanze führt und namentlich auf einen Mängel 
der Wasseraufnahme durch die Wurzel hindeutet. 

Aus obiger Darlegung ist ohne weiteres ersichtlich, daß verschiedene 
Böden infolge ungleicher Adsorptionskraft der Wasseraufnahme durch 
eine und dieselbe Pflanze in verschiedenem Grade entgegenwirken. Die 
ersten derartigen Bestimmungen verdanken wir bereits Sachs ; von den 
späteren ausführlicheren Untersuchungen seien hier diejenigen von 
Clements u. Hedgkock^ erwähnt. Die mit verschiedenen Böden er- 
haltenen Besultate sind in der folgenden Tabelle zusammengestellt, in 
der W die gesamte Wasserkapazität des Bodens, U das für die Pflanzen 
nicht verfügbare Wasser und A diejenige Wassermenge bedeutet, die 
von den Wurzeln aufgenommen werden kann. Die gesamten Wasser- 
mengen sind in Prozenten des Trockengewichts des Bodens ausgedrückt. 


Boden 

w 

U 

A 

Sandboden 

14,3 

0,3 1 

14,0 

Leichter Lehmboden 

47,4 

9,3 

38,1 

Löß 

59,3 

10,1 

49,2 

Lehmboden 

64,1 

10,9 

53,2 

Humusboden 

66,3 

11,9 

53,4 

Salzhaltiger Boden 

68,5 

16,2 

52,3 


Aus diesen Zahlen ist ersichthch, daß verschiedene Böden bei einem 
und demselben Wassergehalt sich ungleich verhalten. Bei einer Eeuchtig- 
keit von 10 vH, die im Sommer nicht selten vorkommt, enthält der 
Sandboden noch 9 vH des für Pflanzen verfügbaren Wassers, indes 
Lehmboden und Humusboden bei demselben Wassergehalte nur solches 


1 Olemehts, P. B. : Plant Physiology and Ecology, S. 14 (1907). 
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Wasser enthalten, das von den Pflanzen überhaupt nicht aufgenommen 
wird. 

Die mit einer außerordentlich großen Anzahl der Pflanzen und 
Böden ausgeführten sorgfältigen Untersuchungen von Beiogs und 
Shantzi zeigen, daß sämtliche Pflanzen einem bestimmten Boden immer 
nur eine und dieselbe Wassermenge zu entnehmen vermögen: die Ad- 
sorptionskraft und die Quellung der Bodenkolloide ist nämlich so groß, 
daß individuelle Schwankungen der Saugkraft bei verschiedenen Pflan- 
zen quantitativ belanglos sind: nach Erschöpfung des beweglichen 
Wassers hört die Wasserversorgung sämtlicher Pflanzen auf; der Pro- 
zentgehalt des beweglichen Wassers ist aber nur von den Eigenschaften 
des in Erage kommenden Bodens abhängig. Als Kriterium der Sistierung 
der Wasserabsorption durch die Pflanzen diente in Versuchen von 
Beiggs und Shantz das andauernde Welken (,, permanent wilting“); als 
,, Koeffizienten des Welkens'‘ bezeichnen die Verfasser denjenigen 
Feuchtigkeitsgehalt des Bodens (in Prozenten des Trockengewichtes), 
bei welchem das andauernde Wellcen der Pflanzen erfolgt; dieser Aus- 
druck ist wohl genauer als die etwas unbestimmte Bezeichnung ,,das 
von den Pflanzen nicht absorbierbare Wasser“. Einige von Beiggs und 
Shantz erhaltenen Kesultate sind in der folgenden Tabelle zusammen- 
gestellt. 

Die Koeffizienten des Welkons verschiedener Pflanzen auf 
einem und demselben Boden. 


Pflanz 0 

Anzahl der 
Beohachtungen 

■Durchaclmittlicher 

Koeffizient 

Mais 

75 

1,03 

Adropogon 

66 

0,98 

Chaetochloa 

48 

0,97 

Weizen 

653 

0,99 

Hafer 

46 1 

0,99 

Gerste 

60 

0,97 

Roggen 

19 

0,94 

Reis 

21 

0,94 

Andere Gramineen 

77 

0,97 

Legum inosen 

138 

1,01 

Cucurbitaceen 

17 

0,99 

Tomate 

20 

1,06 

Colocasia 

19 

1,13 

Hygrophyten 

S 1 

1,10 

Mesophyten 

1 35 

1,02 

Xerophyten 

16 

1,06 


Andere Forscher haben in einigen Fällen gewisse Unterschiede zwi- 
schen einzelnen Pflanzen erhalten^, was aber wohl auf den folgenden 


1 Briggs, L. J. a. H. L. Shantz: Bot. Gaz. 61, 210 (1911); 63, 20, 229 
(1912). — Flora (Jena) 106, 224 (1913). 

2 Crumr, W. B.: J. of Ecol. 1, 96 (1913). -- New Phytologiat 12, 125 (1913). 
Shive, J. W. a. B. E. Livingstok: Plant World 17, 81 (1914). — Calbwell, J. 
S.: Physiologie. Bes. 1, 1 (1913). 

7jft 



100 


Stoffaufnahme und Stoffausscheidung. 


Umstand znrückznfüliren ist. Die beständigen Zahlen von Bbiogs und 
Shantz können nur bei einer langsamen Transpiration erhalten werden; 
bei übermäßiger Transpiration treten Nebenerscheinungen ein, welche 
das Gesamtresultat entstellen und namentlich ein vorzeitiges Welken 
herbeiführen können. Neuerdings hat Lobakowi Resultate von 
Bbigqs und Shantz bestätigt. 

Nun ist es aber freilich unzureichend, den Widerstand des Bodens 
gegen Wasserentzug nur durch das Wellmn der Pflanzen zu ermitteln. 
Es wurden daher verschiedene Versuche gemacht, die Saugkraft des 
Bodens direkt zu bestimmen. Zu diesem Zwecke wurden sowohl phy- 
siologische, als rein physikalische Methoden verwendet. 

ÜRSPBTJNG u. Bltjm 2 benutzten die Pflanze selbst zur Messung der 
Saugkraft des Bodens und weisen darauf hin, daß die Saugkraft der 
Wurzel in wässerigen Lösungen mit derjenigen der Außenlösung immer 
übereinstimmt, wenn die auf genommene Wassermenge im Vergleich mit 
der absorbierenden Wurzelfläche verschwindend klein ist. Doch scheint 
die Schlußfolgerung der Verfasser, daß die Saugkraft des Bodens ein- 
fach durch diejenige der Wurzelhaare bestimmt wdrd, aus verschiedenen 
Gründen nicht stichhaltig zu sein». Litwtnow hat z. B. die Saugkraft 
einiger Pflanzen größer als diejenige der Außenlösung gefunden; die 
Saugkraft der Wurzel wmrde hierbei allerdings nach der oben dargelegten 
Methode von Sabinut bestimmt und die erhaltenen Zellen sind also mit 
denjenigen von Ursprukg u. Bxjum nicht direkt vergleichbar. Bbiggs 
u. McCAiiL^ LivnsrasTORö^ König, Hasenbäumeb u. Gbossman» und 
Kobnefp^ haben versucht, die Saugln:aft des Bodens durch direktes 
Einbringen von Osmometern verschiedener Konstruktion in den Boden 
zu ermitteln. Alle diese Bestimmungen sind aber eher als Schätzungen 
anzusehen, vor allem deswegen, weil ein vollkommener Kontakt des 
Osmometers mit dem Boden nicht zu erzielen ist. 

Botjjoxtcos» bestimmte die Gefrierpunlitserniedrigung verschiede- 
ner Böden, die sich in manchen Fällen als recht ansehnlich erwies. Doch 
können diese Resultate nicht die Gegenwart einer entsprechenden 
Menge der in Bodenlösung gelösten Stoffe beweisen, da eine Gefrier- 
punktserniedrigung in heterogenen Medien auch in Abwesenheit von 
gelösten Stoffen stattfinden kann. 


1 Lobanow, N. W.: J. landw. Wiss. Moskau 2, 243 (1925) (russ.). 

2 Ubspetog-u. Blum: Ber. dtsch. bot. Ges. 89, 139 (1921). 

» Vgl. dazu Baohmanb, P.: Planta (Berl.) 4, 140 (1927). 

^ Briggs, L. I. a. McCall: Science (N. Y.), N. s., 20, 566 (1904). 

5 Livibgston, B. E.: Carnegie Inst. Washington Puhl. 50, I (1906). — 
PuLLiKG, H. E. a. B. E. Livingston: Ebenda, Publ. 204, 49 (1915). — Living- 
STON, B, E. a. R. Koketsu: Soil Sei. 9, 469 (1920). — Vd. auch Mason T G * 
West Indian Bull. 19, Nr 2, 137 (1922). 

» König, J,, Hasenbäumeb, J. u. H. Grossmann: Landw. Versuchaanst. 69, 
1 (1908). 

7 Kobnef}?, V, ß.: c. r. Aoad. Sei. Paris 182. 862 (1926). 

Boujoiraos, G. S. a. McCool: Michigan Agricult. Exper. Stat., Bull. 31 
(1916). — Boxtjouoos, G. S.: Ebenda. Bull. 36 (1917). — Bull. 42 (1918). — Soil 
Sei. 11, 33 (1921); 41. 431 (1922). ^ ’ 
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Eine sehr eigenartige Methode verwendete Shull^. Oben wurde er- 
wähnt, daß einige Samen semipermeable Hüllen haben. Diesen Um- 
stand hat Shull benutzt, um ein lebendes Osmometer zu verwenden, 
welches viel leichter als künstliche Osmometer in statisches Gleich- 
gewicht mit dem Boden gebracht werden kann. Shxjll verwendete 
Samen von Xanthium pennsylvanicum, die verhältnismäßig 
schnell quellen und deren wasseranziehende Quellungskraft mit dem 
osmotischen Druck der umgebenden Lösung im Gleichgewichte steht. 
Dieser Umstand gestattet die eigenartigen lebenden Osmometer durch 
Lösungen von bekanntem osmotischen Wert zu kalibrieren. Die folgende 
Tabelle enthält die Resultate einer solchen Kalibrierung; sie ist auch 
als eine Erläxiterung des Quellungsvorganges interessant ; sie liefert eine 
Erläxiterung zu der im I. Kapitel (Bd. 1, S. 19) dargelegten Regel, laut 
welcher der Quellungsdruck namentlich bei einem geringen Wasser- 
gehalt enorm groß ist, bei weiterer Wasseraufnahme aber schnell fällt 
und die Größenordnung des osmotischen Drucks annimmt. 


Quellung der Samen von Xanthium pennsylvanicum 


Konzentration der 
Außenlösung 

Osmotischer Wert 
in Atrn. 

Wasscraufnntuno durch 
die Samen in 

24 Stunden 

LiCl gesättigt 

965,0 

spur 

NaCl gesättigt 

375,0 

6,2 

„ 4ii 

130,0 

11,0 

„ 2n 

72,0 

18,6 

„ ln 

38,0 

26,2 

„ 0,7 n 

26,6 

32,8 

„ 0,5 n 

19,0 

38,7 

„ 0,1 n 

3,8 

46,4 

Wasser 

0,0 

51,2 


Die „kalibrierten'^ Xanthiumsamen wurden mit den zu unter- 
suchenden Böden vermischt und unter häufigem Umrühren für 15 Tage 
in geschlossenen Gefäßen gelassen. Dann wurde der Wassergehalt der 
Samen und des Bodens bestimmt. Einige Resultate dieser Messungen 
sind in der folgenden Tabelle zusammengestellt. 


Wassergehalt des Bodens in 
Prozenten des Trockengewichtes 

Saugkraft des Bodens in 
Atmosphären 

5,83 (lufttrocken) 

965 

6,23 

697 

8,68 

418 

9,36 

375 

11,79 

130 

13,16 

72 

14,88 

38 

17,10 • 

19 

17,93 

11,4 

18,87 

3,8 

20,04 (volle Kapazität) 

0,0 


1 Shull, C. A.: Bot. Gaz. 62, 1 (1916), 
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Dieser Versuch wurde mit einem schweren Lehmboden ausgeführt. 
Es ist ersichtlich, daß der Boden sich wie ein quellender Körper ver- 
hält, denn namentlich auf den Anfangsstufen der Wasseraufnahme fällt 
seine im lufttrockenem Zustande enorm große Saugkraft sehr schnell 
ab; bei Verdoppelung des ursprünglichen Wassergehaltes fiel die Saug- 
kraft des Bodens von 965 zu 13 Atmosphären. 

Shull war in der Lage die absoluten Werte der von Briggs und 
Shahtz auf gestellten relativen Koeffizienten des Welkens zu ermitteln. 
Es zeigte sich, daß die Saugkraft des Bodens bei dem Wassergehalt des 
Welkenskoeffizienten in verschiedenen Bodenarten unwesentlich 
schwankt und durchschnittlich 3 — 4 Atm. beträgt. 

Die sinnreiche von Shull verwendete Methode kann offenbar nur 
eine beschränkte Verwendung finden. Keuerdings hat aber Baokmann^ 
eine rein physücalische Methode ausgearbeitet, die unter beliebigen Ver- 
hältnissen verwendet werden kann. Die Beziehung zwischen Dampf- 
druckerniedrigung und Wassergehalt des Bodens wurde von Oden 
Thomas Hansen^ und einigen anderen Eorschern untersucht, Baoh- 
MANN hat eine wichtige VervolUiommnung dieser Methode erzielt durch 
Verwendung eines Vakuumölmanometers, dessen genaue Beschreibung 
im Original nachzusehen ist. 

Baohmann erhielt Kurven der Saugkraft des Bodens, welche den- 
jenigen SHiJLiiS analog sind. Die sowohl für Sandböden als für humus- 
haltige Böden ermittelten Werte liegen auf der Exponentialkurve. 

wo A die relative Dampfdruckerniedrigung, x der Wassergehalt des 
Bodens, bezogen auf die Kapazität und h der Wert von x ist, bei dem 
A gleich 50 wird. Berechnet man den Wassergehalt, welcher der Pflanze 
von der Kapazität bis zu solchem Wassergehalte zur Verfügung steht, 
bei dem die Dampfdruckerniedrigung 0,lvH beträgt, so ergeben sich 
Werte von 22,34 — 53,58 Volumprozenten. Eine bessere Ausnutzung des 
Wassergehaltes war durchwegs in Böden aus organischem Material zu 
verzeichnen. 

Es wurde kein deutlicher Zusammenhang zwischen dem Wasser- 
gehalt der Blätter und der Saugkraft des Bodens wahrgenommen. 

Stochers verwendet neuerdings mit Erfolg eine bedeutend ein- 
fachere Methode, die darin besteht, daß man Papierstreifen mit Zucker- 
lösungen verschiedener Konzentrationen durchtränkt, auswiegt, und in 
einem geschlossenen Gefäß über dem zu untersuchenden Boden auf- 
hängt. Nach 24 Stunden wird das Gewicht der Papierstreifen abermals 
bestimmt. Da isotonische Lösungen denselben Dampfdruck besitzen, 
so bleibt der osmotische Wert derjenigen Lösung unverändert, deren 

Baohmakx, P. : Planta (Berl.) 4, 140 (1927). — Vgl. auch Qradmaxn, H. : 
Jb. Bot. 69, 1 (1928). 

^ Oden, S.: Die Huminsäuren (1919). 

3 Thomas, M. D.: Soil Sei. 11, 409 (1921). 

^ Hansen, H. 0.: J. Ecology 14, 111 (1926). 

5 SrooKER, 0.: Z. Bot. 23, 27 (1930). 
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Konzentration der Saugkraft des Bodens entspricht. Letztere wird 
hierbei mit einer Genauigkeit von dr 1 Atm. ermittelt, was für die meisten 
U ntersuchungen ausreicht . 

Ursprung- u. Blum^ benutzen in ihren neuesten Untersuchungen die 
folgende Methode : in der Höhlung eines Glasklotzes befindet sich der zu 
untersuchende Boden. An der inneren Seite des Glasdeckels über der 
Höhlung sind mehrere dünnwandige mit Bohrzuckerlösungen ver- 
schiedener Konzentration gefüllte Glascapillaren befestigt. Man mißt 
die Längen d.er Flüssigkeitssäulen in den Capiliaren im Anfang und am 
Ende des Versuchs. Die Länge derjenigen Flüssigkeitssäule, die der 
Bodenlösung isotonisch ist, bleibt unverändert, schwächere Lösungen 
erfahren eine Verkürzung, stärkere aber eine Verlängerung der Säule. 
Hierbei werden Korrekturen auf den Einfluß der Meniscusl^rümmung, 
der Entfernung des Meniscus vom Bohrende, der Weite und Länge der 
Capiliaren, der Zusammensetzung und des Drucks des Gasraumes usw. 
angebracht, worüber auf das Original verwiesen werden muß. 

Diese Methode ist also eine Vervollkommnung der vorstehend be- 
schriebenen. 

Oben wurde darauf hingewiesen, daß Sabinin die treibende Ehaft 
des Blutens, die er der durchschnittlichen Saugkraft der Wurzel gleich 
setzt, unter natürlichen Verhältnissen durch etwa 2 Atm. ausgediückt. 
Die in Sabinins Laboratorium ausgeführten Versuche von Litwinow- 
zeigen, daß bei Züchtung der Pflanzen in konzentrierteren Lösungen die 
Saugkraft des Wurzelsystems bedeutend zunimmt und zwar bei Mais 
etwa 10 Atm., bei Impatiens Balsamina etwa 5 Atm. erreichen kann. 
Dies sind aber Grenzwerte, die nicht überschritten werden. Es ist also 
einleuchtend, daß bei der Konzentrierung der Salze der Bodenlösung 
beim Austrocknen des Bodens die Saugkraft der Wurzel zunehmen muß. 
Die Messungen Blums ^ zeigen in der Tat, daß die Saugkraft an ver- 
schiedenen Standorten bedeutend variiert. Doch wird die Wasserver- 
sorgung der Pflanzen bei einem solchen Wassergehalte des Bodens si- 
stiert, wo die Saugkraft der Pflanze zur Wasseraufnahme noch aus- 
reichen dürfte. Dies hat seinen Grund allem Anschein nach darin, 
daß nach einem bestimmten Wasserverlust keine zusammenhängende 
Wassermasse im Boden bleibt : das Wasser zerfällt in separate Menisken, 
welche durch die absorbierenden Khäfte des Bodens festgehalten werden. 
Nun ist es nach dem SAOHSschen Schema einleuchtend, daß die Wasser- 
versorgung der Pflanzen nur bei Vorhandensein von zusammenhängen- 
den Wassersphären im Boden möglich ist. Bei Kichterfüllung dieser 
Forderung muß die Wasseraufnahme der Pflanzen nach Erschöpfung des 
den Wurzelhaaren unmittelbar anliegenden Vorrats auf hören. Hieraus 
ist ersichtlich, daß die WasseraufnaHme aus dem Boden nicht schlecht- 
hin durch die osmotischen Verhältnisse der Pflanze und des Bodens re- 


1 Ursprung, A. u. G. Blum: Jb. Bot. 72, 254 (1930). 

2 Litwinow, L. : Bull. Inst. rech. biol. Univ. Perm 4 (1926) (russ.). 

3 Blum, G.: M6m. Soc. Sei. Katar. Fribourg 4, 110 (1926). 
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gnliert wird; eine liervorragende Rolle spielen hierbei auch die Beweg- 
lichkeit des Wassers im Boden und sowohl die Größe als die Anordnung 
der wasserabsorbierenden Oberfläche des Wurzelsystems. 

Die ökologische Seite der Wasseraxifnalime durch die Wurzeln. 
Die quantitativen Verhältnisse der Wasserauf nähme werden im 
nächsten Kapitel bei der Besprechung der gesamten Wasserbilanz 
der Pflanze dargelegt werden. Hier genügt es zu erwähnen, daß die 
Transpiration der oberirdischen Organe enorm große Wassermengen 
beansprucht. So berechnet Kisselbach^, daß eine Maispflanze in 
seinen Versuchen unter natürlichen Verhältnissen 100 — 180 kg Was- 
ser im Laufe der Vegetationsperiode verbrauchte. In Versuchen von 
Maxlhow^ verdampften die nicht vollkommen entwickelten Mais- 

bzw. Sonnenblumenpflanzen 75 bzw. 
55 kg Wasser im Laufe der Vege- 
tationsperiode. Die Pflanze ver- 
wendet höchstens 0,2 vH der Ge- 
samtmenge des aufgenommenen 
Wassers zur Photosynthese; die 
übrigen 99,8 vH werden im Vor- 
gänge der Transpiration in Dampf- 
form in die Luft abgegeben. Diese 
Wasseraufnahme durch die Wurzeln 
wird unter natürlichen Verhältnissen 
in erster Linie durch Temperatur 
des Bodens und chemische Zusam- 
mensetzung der Bodenlösung beein- 
flußt. Bereits die älteren Versuche 
von Sachs«, Vesqtje^ und Kosa- 
BOEE^ lehrten, daß die Wasserver- 
sorgung der Pflanzen bei Tempe- 
raturabnahme erheblich herabge- 
setzt wird. 

Die Untersuchungen der beiden letztgenannten Forscher wurden an 
Hand der potometrischen Methode ausgeführt. Das Potometer (Abb. 12) 
besteht aus einem Gefäß, in welchem die zu untersuchende Pflanze 
mittels eines durchbohrten Korkes befestigt ist. Die zweite Bohrung 
des Korkes trägt ein kalibriertes capillares Glasrohr mit Skala. Das 
Gefäß und das Rohr werden auf die aus der Abbildung leicht zu er- 
sehende Weise mit Wasser gefüllt, und die Wasseraufnahme der Wurzel 
nach dem Verschieben des Meniscus im Capillarrohr verfolgt. 



Al^b. 12. Das Potometer. T 
(Nach Beneoke -Jost, ’ 


1 Kisselbach, T. : Agricult. Exper. Stat. Hebrasca. Bes. Bull. Kr 6, 216 
(1916). 

2 MAxmow, K A.: Die physiologischen Grundlagen der Dürreresistenz der 
Pflanzen, S. 11 (1926) (russ.). 

3 Sachs, J.: Bot. Ztg 18, 121 (1860). 

^ Vbsqhb, J. : Ann. des Sei. natur. 6. ser. : Bot., 6, 169 (1878) 

5 Kosarobb: Diss. Leipzig 1897. 
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Die Verwendung dieses einfachen Apparates erfordert die Einhaltung 
einiger Vorsichtsmaßregeln. Vor allem dürfen nur die in Wasserknlturen 
gezüchteten Pflanzen im Potometer untersucht werden, da es nie gelingt, 
das Wurzelsystem einer Pflanze auf dem Boden ohne jede Beschädigung 
auszustechen; beschädigte Wurzelsysteme können aber im Potometer 
ungenaue Besultate liefern. Dann ist es selbstverständlich, daß keine 
Luftblasen im Potometer vorhanden sein müssen, da sonst Ablesungen 
an der Skala infolge der elastischen Eigenschaften der Luft unrichtig 
ausfallen. Schließlich muß man bedenlten, daß ein Potometer seiner 
Eorm nach nichts anderes ist als ein mit Wasser gefülltes Thermometer; 
man hat daher darauf zu achten, daß im Laufe des Versuchs nur vorher- 
gesehene Temperaturschwanlmngen stattfinden. Bei der Beurteilung 
der mittels Potometer erhaltenen quantitativen Werte muß man im 
Auge behalten, daß dieselben keineswegs die auf saugende Kraft der 
Wurzel erläutern, da als Hauptfaktor der Wasseraufnahme der tran- 
spirierende Sproß fungiert. ISFur bei sistierter Transpiration darf man 
die erhaltenen Besultate zur Schätzung der durchschnitthchen Saug- 
kraft der Wurzel verwenden; besser benutzt man jedoch zu diesem 
Zwecke die Messung des Blutens (siehe oben). 

Bei Untersuchungen über den Einfluß äußerer Verhältnisse auf die 
Wasserabsorption ist es allerdings gleichgültig, welche Kräfte die Wasser- 
aufnahme bewirken, und das Potometer kann bei diesen Eorschimgen 
mit Erfolg verwendet werden. 

Die neueren Untersuchungen^ haben die Tatsache bestätigt, daß bei 
Temperatursteigerung die Geschwindigkeit der Wasseraufnahme schnell 
wächst; bei etwa 36^ erfolgt aber eine plötzliche Abnahme der Wasser- 
versorgung. 

Alle diese Verhältnisse werden leicht begreiflich, wenn man das 
über die allgemeinen Begelmäßigkeiten der Wasseraufnahme durch 
Pflanzenzellen Erörterte berücksichtigt. Nach sorgfältigen Messungen 
von Delf, Stiles und Jobgensen, sowie anderer Eorscher (a. a. 0.) 
zeigte es sich, daß bei Temperatursteigerung die Wasseraufnahme in 
auffallender Weise zunimmt, bei 40® aber wohl infolge einer Exosmose 
verschiedener Stoffe aus der Zelle Wasserausscheidung einsetzt, die eine 
Änderung der Saugkraft herbeiführt. 

SoHiMPEB^ glaubt schließen zu dürfen, daß die Bodentemperatur 
eine hervorragende ökologische Bedeutung besitzt. Die zwar feuchten 
aber kalten Böden, wie diejenigen der Torfmoore und Alpenwiesen be- 
zeichnet er als physiologisch trocken und nimmt an, daß namentlich 
die physiologische Trockenheit der genannten Standorte manche Struck - 
tureigentümlichkeiten der sie bewohnenden Gewächse bedingt. Ist es 
doch auffallend, daß z. B. alpine Pflanzen einige xerophytische Merk- 
male aufweisen. Diese Erage wird noch im nächsten Kapitel besprochen 
werden. 


1 Gawrilofe, L. G. : Mitt. Bot. Gart. P- 22 "e ^ 923) ; 23, 20 (1924). 

2 ScHiMPER, A, P.: Pflanzengeographie : . ■ , ' . ■ i Grundlage (1898). 
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Auch, die Duxclilüftung des Eodens spielt eine wicMige Rolle im. 
Vorgang der Wasseranf nähme. Vor allem entwickelt sich das Wurzel- 
System bei Sauerstoffmangel unzureichend wobei auch die Vergiftung 
durch COü von Bedeutung ist^. Auch die Wasseraufnahme durch das 
bereits entwickelte Wurzelsystem wird bei Sauerstoffmangel stark 
herabgesetzt Diese Umstände spielen nach der Ansicht einiger For- 
scher die Hauptrolle im Leben der Sumpfpflanzen, welche daher in 
ihren Wurzelsystemen Luftbehälter entwickeln; die mit Luftvorrat 
nicht versehenen Pflanzen können auf Sumpfböden nicht gedeihen. 
Nicht so mchtig scheint der Einfluß der im Sumpfwasser vorhandenen 
Giftstoffe zu sein (siehe unten). 

Die Resultate Rybins^ zeigen, daß schwache Konzentrationen der 
freien Säuren eine erhebliche Herabsetzung der Wasseraufnahme bewir- 
ken und der genannte Verfasser ist geneigt, die entgegengesetzten Resul- 
tate der früheren Forscher durch die von ihnen verwendeten allzu hohen 
Konzentrationen der untersuchten Säuren zu erklären. In Rybins eige- 
nen Versuchen kamen nur Konzentrationen von etwa 0,2 n in Anwen- 
dung, die sich als vollkommen unschädlich erwiesen; dies ist daraus er- 
sichtlich, daß die Versuchs wurzeln nach Übertragung in reines Wasser 
wieder die ursprüngKche Wasseraufnahme zeigten. Die Versuche wurden 
mit bewurzelten Weidenzweigen ausgeführt; inwiefern eine Verallge- 
meinerung der erhaltenen Resultate statthaft ist, bleibt einstweilen da- 
hingestellt. Übrigens hat LuNDEaÄBDHö bereits früher gefunden, daß 
schwache Säuren die Wasser auf nähme durch Pflanzenzellen herabsetzen. 

SoHiMPEB (a, a. 0.) betrachtet Sumpfböden als physiologisch trocken, 
da die Wasserversorgung der Pflanzen auf diesen Böden durch saure 
Reaktion und Wirkung von Giftstoffen bedeutend gehemmt werden soll. 
Andere Forscher haben auch den Einfluß der niederen Temperatur her- 
angezogen, um die Herabsetzung der Wasseraufnahme durch Sumpf- 
pflanzen zu erklären. Die Gegenwart von nicht näher erforschten giftigen 
Stoffen, der sogenannten „Bodentoxine^'^ in ungenügend aerierten Böden 
ist in der Tat festgestellt®, doch verschwindet die schädliche Einwirkung 


1 Howabd, A.: Crop production in India (1924). — Kroemeb, K. : Landw. 
Jb. 51, 731 (1918). — Oswald, H.: Pühl. Landw. Ztg 68, 321 (1919). — Beeg- 
MAUX, H, F.: Ann. of Bot. 34, 13 (1920). — Gannok, W. A.: Amer. J. Bot. 2, 211 
(1915). — Carnegie Inst. Washington, Year Book 16, 82 (1917); Y. B. 17, 81 
(1918); Y. B. 18, 92 (1919); Y. B. 19, 59 (1920); Y. B. 22, 56 (1924), — Caunok, 
W. A. a. E. E, Eree: Ebenda Y. B. 19, 62 (1920). ■— Kxight, R. C.: Ann. of 
Bot. 38, 305 (1924) u.a. 

2 Noyes,H. A.: Science (N. Y.) 40, 792 (1914). — Noyes, H. A. , Trost, 
J. T. a. L. Yodbr: Bot. Gaz. 66, 364 (1918). — Noyes, H. A. a. J. H. Weghorst: 
Ebenda 69, 332 (1920). — Free, E. B. : John Hopkins Univ. Giro, Plant PhysioL, 
S. 198 (1917). — Hole, R. S.: Agricult. J. India 13, 430 (1918) xi. a. 

3 KOSAROEP, a, a. 0. — Livihgstoh, B. D. a. E. E. Free: John Hopkins 
Umv. Giro. Plant PhysioL, S. 182 (1917). — Bergmahh, H. F.: a. a. 0. u. a. 

^ Rybin, W.: Arb. natnrforsch. Ges. Petersburg 53, 149 (1923) (russ.). 

6 Ltodegärdh, H.: Kon. Sv. vet. Akad. Hdl. 47, 254 (1911). 

® Daohhowsht, A: Bot. Gaz. 46, 130 (1908); 47, 389 (1909); 49, 375 (1910). 

(1913); 61, 295 (1916). — Amer. J. Bot. 3, 436 
(1916). — Mohtfort, C.: Jb. Bot. 60, 184 (1921) u.a. 
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der genannten Stoffe sehr schnell unter dem Einfluß der guten Durch- 
lüftung des Bodens 

zeigte durch eine Reihe von ausführlichen Untersuchun-, 
gen, daß die vermeintliche Herabsetzung der Wasseraufnahme auf Moor- 
böden nicht existiert. Dieser Forscher arbeitete nach der von ihm 
ersonnenen Guttationsmethode. Die Pflanze wird in eine wassergesät- 
tigte Atmosx)häre gebracht, wobei als Resultat der Wasseraufnahme 
durch die Wurzel Guttation, d, i. Ausscheidung der Wasser tropf chen aus 
Blattspitzen und Blattzähnen an Stellen, wo die wasserszernierenden 
Organe (siehe unten) sich befinden, stattfindet. Die Geschwindigkeit 
der Tropfenausscheidung kann daher als Maß der aktiven Wasserauf- 
saugung durch die Wurzel dienen. Montrort arbeitete sowohl im Labo- 
ratorium, als hinter natürlichen Verhältnissen und erhielt folgende Resul- 
tate. Maispflanzen zeigten auf Hochmoor wasser gar keine Abnahme der 
Guttation; nur nach einem dauernden Verweilen auf Hochmoorwasser 
erfolgt bei Mais eine allmähliche Herabsetzung der Guttation, wohl in- 
folge Schädigung der zu diesem Medium nicht angepaßten Wurzeln. 
Mit Sumpfpflanzen waren die Resultate noch eindeutiger; so zeigte 
Eriophorum vaginatum nach längerem Verweilen auf Hochmoor- 
wasser nicht die geringste Abnahme der Guttation. Dieselben Resultate 
wurden auch an den natürlichen Standorten der untersuchten Pflanzen 
erhalten. Auf Grund dieser Ergebnisse lehnt Montfort die SoHiMUERsche 
Theorie der physiologischen Trockenheit der Sumpfböden entschie- 
den ab. 

Die Konzentration der Bodenlösung spielt selbstverständlich eine 
wichtige Rolle im Vorgänge der Wasseraufnahme durch die Wurzeln; 
ist doch die Saugkraft nichts anderes als die Differenz zwischen dem 
osmotischen Werte des Zellsaftes und dem Außendruck, der zum Teil 
auch durch den osmotischen Wert der Außenlösung bedingt wird (bei 
der Besprechung der Saugkraft wurde der Einfachheit wegen angenom- 
men, daß der osmotische Wert der Außenlösung gleich 0 ist). Doch 
existieren Anpassungen, welche die Wasseraufnahme selbst aus ziemlich 
konzentrierten Salzlösungen ermöglichen. Schon längst hat Renners 
die Beobachtung gemacht, daß ein Zusatz von 1 vH ÜSTaCl zu der Knor- 
schen Nährlösung eine vorübergehende Abnahme der Wasseraufsaugung 
herbeiführt. Montfort (a. a. 0.) hat an Hand der Guttationsmethode 
erwiesen, daß die Verlangsamung der Wasseraufnahme auf Herabsetzung 
der Saugkraft der Wurzel zurückzuführen ist; nach einiger Zeit erneuert 
sich in der Tat die Guttation mit gesteigerter Kraft, wohl infolge der 
Salzaufnahme durch die Wurzel und die damit verbundene Erhöhung 
der Saugkraft. Dieselbe Erscheinung beobachteten Rybin (a. a. 0.) und 
Sabinin (a. a. 0.). Der letztgenannte Forscher führte zum Beweis der 
soeben gemachten Erklärung dieser Erscheinung direkte Analysen des 

r Bbrgkaxn, H. F. : a. a. 0. 

2 Moxtfort, Ö.: Z. Bot. 10, 257 (1918). — Jb. Bot. 59, 467 (1920); 60, 184 
(1921). — Z. Bot. 14, 98 (1922). 

3 Kenner, 0,: Ber. dtsch. bot. Ges. 30, 576, 642 (1912). 
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Blutungssaftes aus. Oben wurden auch die Resultate Litwinows er- 
wähnt, der bei Züchtung der Pflanzen auf Lösungen von höherem osmoti- 
schen Werte auch Blutungssäfte von einem gesteigerten osmotischen 
Werte erhielt. Dies zeigt, daß eine hohe Saugkraft der äußeren 
Lösung eine Erhöhung der Saugkraft der Wurzel bewirkt und also eine 
für die Pflanzen viel weniger gefährliche Erscheinung darstellt, als z. B. 
die Unterbrechung der Kontinuierlichkeit der capillaren Wasserfäden 
im Boden, worüber bereits oben die Rede war. 

Die vorliegenden Untersuchungen zeigen, daß Wüstenpflanzen und 
Bewohner der namentlich in Wüsten häufig vorkommenden salzhaltigen 
Böden, sehr hohe osmotische Drucke auf weisen (siehe oben). Es ist klar, 
daß diese zuweilen außerordentlich hohen Drucke dazu bestimmt sind, 
die Existenz der Saugkraft bei hohem osmotischen Werte der Boden- 
lösung zu ermöglichen. Es zeigte sich in der Tat, daß Pflanzen, welche 
hohe osmotische Drucke besitzen, auch hohe Saugkräfte aufweisen^. 
Henbici^ maß in der südafrikanischen Wüste Saugkräfte von 15 bis 
50 Atm. im Blattparenchym. Habdeb^ hat in Wüstenböden von Al- 
gerien außerordenthch hohe Saugkräfte gemessen, und zwar von mehr 
als 100 Atm. im Dünnsand. Bei Zollikof eria arborescens ging aber 
die Saugkraft sogar über 137 Atm. hinaus. In sterilen Wüstenböden 
wurden Saugkräfte von 250 — 300 Atm. gefunden. Stockeb^ hat bei 
ungarischen Steppenpflanzen Saugloräfte von etwa 40 Atm. ermittelt; 
dieselben fallen aber nach Regenfällen bis auf 7 Atm. ab. Das Saug- 
gefälle Wurzel-Boden liegt nach Stockbb zwischen 2 und 7 Atm. 

Die Wnrzelsysteme sind an verschiedenen Standorten ungleich 
entwickelt : Bei Pflanzen der schattigen Standorte, wo die Transpiration 
gering ist, bilden sich unbedeutende, wenig verzweigte Wurzelsysteme, 
welche die Bedürfnisse derselben Pflanze an einem sonnigen Standort 
nicht decken könnten. 

Hingegen besitzen Wüstenpflanzen mächtig entwickelte und ver- 
zweigte Wurzeln; als Regel ist der unterirdische Teil der Wüstengewächse 
bedeutend größer als der oberirdische. Die Untersuchungen Weavebs^ 
zeigen, daß selbst die üblichen Kulturpflanzen, wie Weizen und Hafer, 
mächtige Wurzelsysteme besitzen, die metertief in den Boden eindringen 
und sich stark verzweigen. Überhaupt beträgt die Gesamtlänge der 
Wurzeln selbst bei kleinen einjährigen Pflanzen Hunderte von Metern; 
größere Pflanzen wie Mais besitzen kilometerlange Wurzelsysteme. Hier- 
bei muß man bedenken, daß die Oberfläche der absorbierenden Zone 
der Wurzel durch Wurzelhaare 6 — 7fach vergrößert wird. Die Wurzel- 


1 Hebrioi, M. : Report of the Direktor of Veterin. Educat. a. Res. Rep 11/12, 
Part 1, 619 (1927). — Walter, H. a. E. Walter: Planta (Berl.) 8, 571 (1928) 
u. a. 

2 Henrici, M. : Mitt. naturforscii. Ges. Bern 1928, 30. 

3 Harder, R.: Jb. Bot. 72, 665 (1930). 

^ Stöcker, 0.: Z. Bot. 23, 27 (1930). 

5 Weaver, J. E.: Carnegie Inst. Washington, Puhl. 286, 1 (1919): Puhl. 292, 
1 (1920). — Amer. J. Bot. 12, 502 (1925). 
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Systeme der Wüsteiipflanzen gehören nach Cannon^ zu zwei Typen. 
Die Pflanzen der ersten Gruppe besitzen plastische Wurzelsysteme, die 
je nach den Umständen entweder in die Tiefe eindringen, oder sich 
in wagerechter Dichtung verbreiten. Die Pflanzen der zweiten Gruppe 
besitzen spezifisch angepaßte Wurzelsysteme, die sich entweder nur in 
wagerechter oder nur in senkrechter Richtung entwickeln. Für die Ent- 
wicklungsart der Wurzelsysteme und die Ansiedelung der obigen ökologi- 
schen Pflanzentypen ist oft das Wesen des Bodens und der darunter- 
liegenden Formationen maßgebend. In felsigen Wüsten, wie in manchen 
Gebieten von Nordamerika, in Sahara und anderen Gegenden ist die 
Bodenschicht dünn, die dar unterliegende felsige Masse aber wasserfrei 
und für die Wurzeln unpassierbar. Unter derartigen Verhältnissen ent- 
wickeln sich die Wurzeln wagerecht, um durch reichliche Verzweigung 
und möglichst große Gesamtlänge eine bedeutende Bodenmasse durch- 
zusetzen und auszunutzen. In der mittelasiatischen Lehmwüste trifft 
man andere Verhältnisse. Der Boden im engeren Sinne des Wortes ist 
hier von den darunterliegenden aus feinsten kolloiden Partikelchen be- 
stehenden Lößschichten kaum zu unterscheiden; letztere sind gut 
aeriert und selbst in einer Tiefe von 20 — 30 m trifft man nicht nur zahl- 
reiche Pflanzen wurzeln, sondern auch eine bedeutende Menge von In- 
sekten und anderen Tieren. 

Einige Pflanzen der mittelasiatischen Lehm wüste besitzen senkrecht 
abwärtswachsende Wurzeln, die oft in großen Tiefen Bodenwasser er- 
reichen. Die merkwürdigste unter allen diesen Pflanzen ist Alhagi 
camelorum, das Wahrzeichen der mittelasiatischen Lehmwüste. Der 
oberirdische Teil dieser Pflanze ist eine Staude mit vielen steifen Stacheln 
und winziger Entwicklung des Laubwerkes. Die Wurzel ist aber ein 
oft armdicker Holzstrang, der schnurgerade in die Tiefe geht, oft 30 bis 
40 m dicke Lößschichten durchsetzt und schließlich immer Grundwasser 
erreicht. Auf diese Weise ist die Pflanze nicht nur mit Wasser im Über- 
schuß versorgt, sondern bleibt auch von der oft sehr starken Versalzung 
der oberen Bodenschichten nicht beeinflußt. Man trifft in der Tat Be- 
stände von Alhagi camelorum auf stark salzhaltigen trockenen Bö- 
den, wo keine andere Vegetation existieren kann. Obgleich Regen in 
der Periode Mai — Oktober im Gebiete von Buchara so gut wie aus- 
geschlossen sind, gedeiht Alhagi camelorum in dieser Gegend aus- 
gezeichnet ohne jegliche Anpassungen zur Herabsetzung der Transpira- 
tion., Das Trockengewicht des unterirdischen Teiles dieser Pflanze ist 
oft mindestens tausendmal größer als dasjenige des oberirdischen Teiles. 

Die richtigen Vorstellungen über die Größe der Wurzelsysteme haben 
■sich nur in der letzten Zeit entwickelt. Früher hat man die Wurzeln 
mit ungenügender Sorgfalt ausgestochen und ihre Gesamtlänge daher 
zu klein gemessen. 

Wasseraufnalmie durch oberirdische Pflanzenteile. Es ist ohne 
weiteres klar, daß eine jede Zelle, die sich nicht im Zustande vollen 

^ Oaxitoit, W. A. : Carnegie Inst. Washington, Puhl. 131, 1 (1911). 
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Turgors befindet, Saugkraft besitzt und daher Wasser aus dem um- 
gebenden Medium auf nehmen kann. Bereits Hales (a. a. 0.) hat dar- 
getan, daß beblätterte Sprosse Wasser aufnehmen. Er tauchte das obere 
Ende eines beblätterten Zweiges in Wasser und überzeugte sich davon, 
daß solch ein Zweig viel länger im frischen Zustande verbleibt, als ein 
anderer Zweig, der mit Wasser nicht in Berührung kam. Es sind aber 
verschiedenartige Anpassungen gegen die Benetzbarkeit der Blätter mit 
Wasser vorhanden; auch existieren manche Vorrichtungen zum mög- 
lichst schnellen Ablaufen des Kegen- und Tauwassers von den Blättern. 
Die äußeren Zellwandungen der Blattepidermis sind mit Cuticula über- 
zogen, welche die Cellulosewand für Wasser impermeabel macht, an 
Zellen der Wurzelepidermis aber fehlt. Trotzdem scheint namentlich 
für Wüstenpflanzen die Aufnahme des Tauwassers durch Lauhblätter 
nicht ohne Bedeutung zu sein^. Was die Mesophyten des gemäßigten 
Klimas anbelangt, so ist die Wasseraufnahme durch Blätter bei diesen 
Pflanzen nach den ausführlichen Untersuchungen Wetzels^ trotz der 
Anwesenheit der Cuticula sehr verbreitet. Nur beim Vorhandensein 
eines Wachsüberzuges oder einer dichten Behaarung, wird nicht die ge- 
ringste Wassermenge von den Blättern aufgenommen. 

Doch äußert sich der Einfluß einer ausgebildeten Cuticula nach 
Wetzel darin, daß nur junge Blätter nennenswerte Wassermengen auf- 
saugen: So haben in einem Versuche junge Blätter von Polygonum 
tataricum im Verlaufe von 5 Stunden 87vH, alte Blätter aber im 
Verlaufe derselben Zeit nur 9 vH ihres Wasserbedarfes durch direktes 
Auf saugen gedeckt. Im allgemeinen erwies sich die Geschwindigkeit der 
Wasseraufnahme durch Blätter der Mesophyten als unbedeutend und 
praktisch belanglos. Die untere Fläche der Blätter nimmt das Wasser 
durchschnittlich schneller als die obere auf, obgleich die Spaltöffnungen 
hierbei nach Wetzel keine Kolle spielen, indem sie beim Eintauchen 
der Blätter in Wasser geschlossen werden. Die Existenz einer Wasser- 
aufsaugung durch speziell dazu dienende Haare der Epidermis, ver- 
mochte Wetzel nicht zu bestätigen^. Unter natürlichen Verhältnissen 
soll die Aufnahme von Tau- und Kegenwasser selbst bei welkenden 
Pflanzen höchstens 5 — 10 vH des Gesamtverlustes hei der Transpiration 
ersetzen. 

Die Einrichtungen zur Verhinderung einer dauernden Benetzung der 
Blätter mit Kegen und Tauwasser sind daher nicht überflüssig: Der 
Wassergewinn, durch Blätter kann, wie soeben dargelegt ist, praktisch 
keine Kolle spielen, feuchte Blätter transpirieren aber stärker als trockene ; 
es ist also ersichtlich, daß die Benetzung der Blätter den gesamten 
Wasserverlust nur erhöhen kann. 

Ganz andere Verhältnisse treffen wir bei den tropischen Epiphyten, 
die in feuchter Luft vegetieren und Wasserdampf zu kondensieren ver- 

1 VOLKEITS : Plora der ägyptiscli-arabischen Wüste (1887). — Stalding: Bot. 
Gaz. 41, 2ß2 (1906) u. a. 

2 Wetzel, K. : Flora (Jena) 117, 221 (1924). 

3 Vgl. aber Maeloth, B.: Ber. dtsch. bot. Ges. 44, 448 (1926). 
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mögen. Viele Araceen und Orchideen entwickeln lange Luftwurzeln, 
deren Struktur von derjenigen der gewöhnlichen unterirdischen Wurzeln 
in manchen Beziehungen abweicht (Abb. 13); Wurzelhaare fehlen den 
Luftwurzeln volUtommen ; hingegen verlieren mehrere äußere Schichten 
der Wurzelrindezellen frühzeitig ihr Protoplasma und bilden hohle 
Eäume, die miteinander durch Poren kommunizieren. Regentropfen 
werden von diesem toten Mantel, dem sogenannten Velamen der Luft- 
wurzeln wie von einem Schwamm aufgesogen und durch spezifische 
Zellen der Exodermis an die inneren Wurzelschichten abgegeben. Das 
Velamen besitzt gewöhnlich eine reichliche Algenvegetation; einzellige 



.tliD. 13. Querschnitt durch dieMtwurze] von D eudpobium aob ile. Velamen, ce Exodermis 
c nmde, Endodermis, ^ 1 erizykcl, n Gefäßteile, v Siebzeile, ni Mark, (nach Stkasbubger.) ’ 


Algen siedeln sich als Eegel in den toten Zellen des Velamens an. Die 
Bedeutung der Luftwurzeln erhellt daraus, daß die gesamte Wasserver- 
sorgung der epiphy tischen Orchideen und Araceen durch ihre Luft- 
wurzeln aus der Luft gedeckt wird. 

Andere Epiphyten erhalten Wasser nicht durch Luftwurzeln, sondern 
durch Blätter, die so angeordnet sind, daß eigenartige Zisternen ent- 
stehen, in denen sich das Eegenwasser ansammelt. Aus diesen Behältern 
wird das Wasser durch eigenartige Haare aufgesogen. Dies ist der Fall 
hei manchen Bromeliaceen. 

Hach ScHiMPBBs Angaben^ wird die Wasserversorgung der genannten 
Pflanzen auf die soeben geschilderte Weise vollkommen gesichert. Die 


1 SCHIMPEB, A. P. : Die epiphytische Vegetation Amerikas (1888). 
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berühmteste Bromeliacee ist Tillandsia nsneoides, welche aber das 
Wasser aus der Luft auf eine andere Weise gewinnt. Diese Pflanze bildet 
lange schweifförmige Bündel, deren äußere Gestalt lebhaft an Flechten 
erinnert. Die ganze Pflanze ist mit ventilähnlichen Haaren bedeckt, 
die das Wasser, zum größten Teil Tauwasser, überraschend schnell auf- 
saugen. Die Blätter dieser Pflanze sind klein und spielen bei der Wasser- 
versorgung keine Bolle. 

Die Epiphyten der trockeneren Gegenden sind ausschließlich niedere 
Pflanzen, nämlich Flechten, Moose und Algen. Diese Epiphyten, die 
auch in Europa allgemein verbreitet sind, besitzen die Fähigkeit, das 
zeitweilige Austrocknen zu vertragen. Sehr beachtenswert ist der Um- 
stand, daß diese Pflanzen so viel Wasser verlieren können, ohne die 
Lebensfähigkeit einzubüßen, daß sie zu einem feinen Pulver zerrieben 
werden können. Wir wollen hier nicht auf die weitgehenden Schluß- 
folgerungen bezüglich der Struktur des Protoplasmas eingehen, die von 
einigen Forschern auf Grund des soeben erwähnten eigenartigen Verhal- 
tens der Moose und Flechten gezogen worden sind; es sei hier nur der 
Umstand betont, daß eine Benetzung der vollkommen ausgetrockneten 
Pflanzen sie sofort zum Leben wiederruft. Im getrockneten Zustande 
sind sämtliche Zeilen der epiphytischen Moose und Flechten vollkommen 
geschi'umpft. 

Die Aiifnalmie iniueralisclier Nälirstoffe durch die Pflanzen. 
Bei höheren Pflanzen erfolgt die Absorption der Mineralsalze durch 
die Wui'zelepidermis, dann gelangen die aufgenommenen Salze in das 
Gefäßsystem der Wurzel und werden mit dem Transpirationsstrom nach 
allen Teilen der Pflanze transportiert. 

Die wichtigste Errungenschaft der neueren Forschungen auf diesem 
Gebiete besteht in der Begründung der Tatsache, daß Mineralstoffe in 
weitem Grade unabhängig vom Wasser auf genommen werden. Darüber 
war zum Teil schon oben bei der Besprechung der Permeabilität des 
Protoplasmas die Bede. 

Bereits Demotjssyi hat die Mengen des von den Pflanzen absor- 
bierten Wassers und der aufgenommenen Salze bestimmt und gefunden, 
daß Salze in größeren Mengen aufgenommen werden, als es der ein- 
fachen Diffusion der Außenlösung entsprechen sollte. Diese Besultate 
wurden alsdann von verschiedenen anderen Forschern bestätigt und er- 
weitert. Kisselbach^ zeigte, daß seine Versuchspflanzen, welche teils 
in einem trockenen, teils aber in einem feuchten Gewächshaus sich ent- 
wickelten, sehr ungleiche Wassermengen durch Transpiration verloren, 
aber ziemlich gleiche Mengen der Mineralsalze im Laufe der Vegetations- 
periode aufspeicherten. Setzt man die durch die Pflanzen im trockenen 
Gewächshause auf eine Gewichtseinheit der Asche verdunstete Wasser- 
menge gleich 100, so ist die entsprechende Wassermenge im feuchten 
Gewächshause gleich 57. Ganz analoge Besultate erhielt Muensoheb^ 

1 Demoussy: Ann. Agronom. 25 (1899). 

2 Kisselbach, T.: Agricnlt, Exper. Stat. Kebraska, Res. Bull 6 {1916). 

3 Muenscher, W. C.; Amer. J. Bot. 9, 311 (1922), 
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mit Hafer. Einige Resultate dieses Eorschers sind in der folgenden Ta- 
belle zusammenges teilt. 
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Es ist ersichtlich, daß der Gehalt an Asche bei sämtlichen Versuchs- 
bedingungen konstant bleibt und die Transpirationsgröße keinen Einfluß 
auf die Menge der auf genommenen Mineralsalze ausübt. Hierbei ist aber 
der Umstand zu beachten, daß diese Unabhängigkeit der Salzaufnahme 
von der Wasserbilanz namentlich bei niedrigen Konzentrationen der 
Außenlösung prägnant hervortritt, wie es bereits im vorigen Kapitel 
bei der Besprechung der Permeabilität des Plasmas erwähnt worden 
ist. Die neueren Arbeiten von Hoauland^, sowie von Pabker u. 
PiEBBE^ liefern neues Material zur Bestätigung der Unabhängigkeit der 
Salzaufnahme von der Wasseraufnahme. 

Es ist also ersichtlich, daß die frühere Ansicht, laut welcher die Wur- 
zel bei der Aufnahme der Bodenlösung sich passiv verhält, als unbe- 
gründet erscheint. Die Wasseraufnahme wird allerdings meistens durch 
Transpiration geregelt, wie es im nächsten Kapitel erörtert wird. Die 
Saugliaft der Wurzel kommt bei intensiver Transpiration wohl kaum 
in Betracht. Bei der Salzaufnahme spielt hingegen die Wurzel eine aktive 
Rolle nicht nur in den Eällen, wo wasserunlösliche Stoffe durch sam© 
Wurzelausscheidungen in Lösung gebracht werden (Bd. 1, S. 280), son- 
dern auch bei der direkten Absorption der im Bodenwasser gelösten Salze. 
Ein weites Feld eröffnet sich für neue experimentelle Untersuchungen 
auf dem Gebiete der selektiven Axifnahme und Konzentrierung der Nähr- 
salze der Bodenlösung durch die Wurzel. Dieses Gebiet ist zur Zeit noch 
unerforscht und es fehlen selbst direkte Hinweise auf den Mechanismus 
der Salzaufnahme. Auf Grund der beim Studium der Permeabilität er- 
haltenen Resultate ist es sehr wahrscheinlich, daß Salze auf dem Wege 
der Adsorption auf genommen werden. 

Kostytschew u. Bebo 3 haben gefunden, daß ein beträchtlicher Teil 
der Calciumsalze in der Pflanze sich in einem solchen Zustande befindet, 
daß diese Salze dul^ch Wasser nicht, durch neutrale Salzlösungen aber 
leicht extrahiert werden. Auf Grund dieser Beobachtung wäre die An- 
nahme möglich, daß die Pflanze dem absorbierenden Komplex des Bo- 
dens ihren eigenen entgegensetzt,, dessen Wesen vorläufig unbekannt 
bleibt. 


1 Hoaoland, D.: J. Agrioult. Res. 18 (1919). 

2 Parker a. Pieebe: Soil. Sei. 25 (1928). 

3 Kostytsohew, S. u. Berg, V.; Planta (Berl.) 8, 55 (1929). 

Kostytschew-Weat, Pf lanzenpliy Biologie II. 8 
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Anderseits zeigte es sich, daß die Konzentration der Nährsalze in 
der Bodenlösung, die früher in der Landwirtschaft als ein wichtiger 
Faktor der Pflanzenernährung angesehen worden war, in Wirklichkeit 
kehle große Rolle spielt, indem die Pflanze sowohl sehr verdünnten als 
ziemheh konzentrierten Lösungen etwa dieselben Salzmengen entnimmt. 

Man soll allerdings die Gültigkeit dieser Regel nicht übertreiben: 
Wir können uns so niedrige Salzkonzentrationen denken, bei denen die 
Salzaufnahme doch herabgesetzt wird. Auch scheint ein Minimum der 
Transpiration zu existieren, bei welchem die Aufnahme der gelösten 
Stoffe bereits gestört wird. Die Unabhängigkeit der Salzaufnahme wird 
aber innerhalb sehr weiter Konzentrationsgrenzen wahrgenommen. 

Ein anderes noch ungelöstes Problem betrifft die selektive Salzauf- 
nahme durch die Wurzel. Die interessanten Resultate de Ruez de 
Lavisons^ zeigen, daß einige Stoffe, welche vom Absorptionsgewebe der 
Wurzel aufgenommen werden, in der Endodermis zurückgehalten sind 
und in die Gefäße nicht gelangen. Auch die neueren Untersuchungen 
von Scott u. Peiestley- beweisen die zweifellose regulierende Tätig- 
keit der Endodermis : verschiedene Stoffe, welche von den Wurzelhaaren 
aus der umgebenden Lösung aufgenommen werden, vermögen nicht die 
Endodermis zu passieren. Erinnern wir uns noch des oben erwähnten 
Endodermissprunges, so kommen wir zum Schluß, daß die Endodermis 
wohl das wichtigste Gewebe der Wurzel darstellt und ausführliche Unter- 
suchungen über die physiologische Tätigkeit dieses Gewebes, sowie über 
die in demselben bestehenden physikalisch-chemischen Verhältnisse als 
höchst erwünscht erscheinen. Gegenwärtig sind wir sogar über die rela- 
tive Permeabiltiät verschiedener Wandungen der Endodermiszellen für 
W^asser und die darin gelösten Stoffe sehr ungenügend nnterrichtet . Indes 
ist eine erschöpfende Erklärnng der Wurzeltätigkeit ohne allseitige Er- 
forschung der Endodermis wohl ausgeschlossen. 

Aus obigem ersehen wir, daß iu methodischer Hinsicht eine analjdi- 
sche Untersuchung der Veränderungen in der Zusammensetzung dei* 
Außenlösung zum Studium der Versorgung von oberirdischen Pflanzen- 
teilen mit Nährsalzen unzureichend ist, da eine nicht zu unterschät- 
zende Menge der genannten Stoffe die Endodermis nicht passiert und in 
das Gefäßsystem überhaupt nicht gelangt. Sabinin^^ empfiehlt die chemi- 
sche Analyse des Blutungssaftes, und solche Analysen wurden von 
Sabinin und seinen Mitarbeitern in großer Anzahl ausgeführfc. Als Bei- 
spiel möge die folgende Analyse des Sommersaftes des Kürbis dienen^-. 


3 

(russ. 

4 


Lösliche Zuckerarien Nickt vorkanden 

Äpfeisäure 0,39 g 

Weinsäure (?) 0^29 f 

Oxalsäure 0 01 

Aminosäuren . . . . « OAO 

M Rtrrz DE Lavisok, J. : Rev. gen. Bot.22, 225 (1910), 
fecoTT, L. L a. JT. Peiestlby, J.: New Phytologist 27, 125 (1928). 

B.: Mitt. Abt. Ackerbau Inst, exper. Landw., Bull. 15 

Litwinow, L.: Bull. Inst. rech. bioL TJniv. Perm 4 (1920) (russ.). 


(1928) 
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Es zeigte sich also, daß der Sommersaft zum Unterschiede vom Erüh- 
lingssafte keine Zuckerarten, wohl aber erhebliche Mengen der organi- 
schen Säuren enthält. Diese permeieren sehr wenig (siehe oben); bei 
der elektrolytischen Dissoziation ihrer Salze entstehen also die für 
DoNNANsche Gleichgewichte notwendigen Bedingungen. Namentlich 
dieser Umstand ist nach Sabinin für die Konzentrierung der Kationen 
im Blutungssafte maßgebend. Osterhoxjti kam früher zum Schluß, daß 
in Pflanzenzellen ein Mechanismus zur Konzentrierung der Kaliumionen 
existiert. Vom gegenwärtigen Standpunl^te aus findet aber die Konzen- 
trierung der Kationen in der Wurzel statt und ihre Grundlage bilden 
die DoNNANschen Gleichgewichte. 

Bei den Analysen des Blutungssaftes ist dem Umstande Rechnung 
zu tragen, daß die chemische Zusammensetzung des Gefäßinhaltes auf 
verschiedenen Höhen des Stammes nicht unverändert bleibt. Nur dicht 
am Boden enthält der Blutungssaft erhebliche Mengen der Mineralsalze 
und gar der organischen Stoffe. Die Hauptmenge des in den Gefäßen 
enthaltenen Wassers wird durch Transpiration des Laubwerkes empor- 
gehoben, während die Mineralsalze unabhängig vom Transpirationsstrom 
durch die Wurzel auf genommen und auf ihrem Wege zu den oberen 
Pflanzenteilen von verschiedenen Geweben allmählich absorbiert werden. 
Nun ist die Menge des Transpirationswassers unbeständig; im folgenden 
Kapitel wird dargelegt werden, daß unter dem Einflüsse verschiedener 
Außenfaktoren enorm große Schwankungen der Transpiration stattfin- 
den können; infolgedessen ist auch die Konzentration der Mineralstoffe 
im Stamm unbeständig. Außerdem ist die Konzentration der Mineral- 
salze im allgemeinen größer in tieferen als in höheren Pf lanzenteilen^ ; 
im Zusammenhänge damit ist auch der Gehalt an Aschestoffen geringer 
in höher als in tiefer inserierten Blättern eines Baumstammes^. 

Es ist also ersichtlich, daß der Gehalt an Mineralsalzen im Gefäß- 
system des Stengels durch verschiedenartige Nebenumstände beeinflußt 
wird und keine eindeutigen Schlußfolgerungen gestattet. Nur die Ana- 
lyse des im Gefäßsystem der Wurzel selbst oder in dem der Wurzel 
unmittelbar anliegenden Stengelteil enthaltenen Saftes, kann eine rich- 
tige Vorstellung von der Versorgung der Pflanze mit Mineral stoffen 
liefern. 

Im neunten Kapitel wurden Analysen des Blutungssaftes angeführt, 
welche zeigen, daß Mineralstoffe in das Gefäßsystem der Wurzel außer- 
ordentlich schnell eindringen und namentlich bei niederen Konzentra- 
tionen der Außenlösungen sich dort anhäufen; ist doch ihre Konzentra- 
tion im Blutungssafte bedeutend höher^ als im umgebenden Medium. 
Auf Grund der Annahme, daß namentlich die Ionen der organischen 
Carbonsäuren die DoNnAisrschen Gleichgewichte bedingen und unter Be- 
rücksichtigung der Konzentration der nämlichen Ionen im Blutungs- 

OsTEBHOUT: J. gen . Physiol. 5, 225 (1922). 

2 Pebnald, E.: Amer. J. Bot. 12, 287 (1925). — Hübd-Kobbeb, A. : J. gen. 
Physiol. 9 (1926). 

^ Seiden; Landw. Versuclisstat. 104, 1 (1925). 
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safte sowie der K~Konzentration in der umgebenden Lösung, versucht 
Sabinini die auf Grund des DoNNANschen Gleichgewichtes berechnete 
Konzentration des Kaliumions im Blutungssafte mit der analytisch ge- 
fundenen zu vergleichen. Die erhaltenen Zahlen stehen im Verhältnis 
0,9 — ^2,1 zueinander; im Mittel von zehn Bestimmungen ergibt sich das 
Verhältnis 1,7 (statt 1 ), was in Anbetracht der bei der Berechnung un- 
vermeidlichen erhebhchen Fehlerquellen als eine befriedigende Überein- 
stimmung anzusehen ist. 

Anafysen des Blutungssaftes ermöglichen eine genaue Untersuchung 
der Mineralsalzernährung der Pflanze. Bisher verfügen wir jedoch nur 
über die nach der roheren Methode der Analyse der gesamten Pflanze 
erhaltenen Ergebnisse. Nach Jeoobow- entnehmen Getreidearten dem 
Boden Kalium zum größten Teil auf den anfänglichen Entwicklungs- 
stufen, während Magnesium im Laufe der gesamten Vegetationsperiode 
gleichmäßig absorbiert wird. Nach Hoagland^ werden Kationen in 
Form von Chloriden oder Nitraten leichter aufgenommen, als in Form 
von Sulfaten, weil das wenig assimilierbare Anion SO 4 auch die Auf- 
nahme der mit ihm verbundenen Kationen hemmt. Nach BKENOHLEY^t 
ist Phosphorsäure den Pflanzen namentlich auf den ersten Stufen ihrer 
Entwicklung notwendig. Diese Beobachtung ist leicht erklärlich durch 
die Tatsache, daß Phosphor zum Aufbau der Nucleoproteide notwendig 
ist und also in der Periode, wo neue Zellen mit ihrem protoplasmatischen 
Inlialte in großen Mengen entstehen, besonders intensiv verbraucht wird. 

Kippel^ weist darauf hin, daß Mineralsalze am Beginn der Vegeta- 
tionsperiode mit einer viel größeren Geschwindigkeit aufgenommen wer- 
den, als es dem normalen Verhältnis zwischen Asche und Trockensub- 
stanz entspricht. Der Überschuß der einzelnen Elemente am Anfang 
der Vegetationsperiode wird durch die folgende Reihe ausgedrückt: 

N)K)P)0a, S, Mg. 

Später gleicht sich das Verhältnis zwischen Asche und Trockensub- 
stanz durch Herabsetzung der Mineralstoffaufnahme aus. 

Untersuchungen über die zeitliche Aufnahme verschiedener Nähr- 
stoffe durch die Wurzeln sind von hohem theoretischen und wirtschaft- 
lichen Werte. Sie geben Hinweise auf die physiologische Bedeutung 
der einzelnen Salze und die Art und Weise der jeweils notwendigen 
Düngung. Leider ist dieses wichtige Forschungsgebiet bisher noch lücl^en- 
haft untersucht. 

Die Aufnahme der organischen Nährstoffe durch heterotrophe 
Pflanzen ist überhaupt nicht studiert worden, doch ist es kaum zweifel- 
haft, daß in diesem Vorgänge ebenso wie hei der Absorption der Mineral- 
stoffe Grenzflächenerscheinungen die Hauptrolle spielen. Die einzige 

^ Sabinin, D.: a. a. 0. 

^ - Jegorow, M. A.: Probleme der Mineralstoff ernährung der Pflanze (1923) 

ä Hoaglah-d.D. E.: Soil Sei. 16, 225 (1923). 

* Bbbnchley: Ann. of Bot. 43, 89 (1929). 

Eippbe, A.: Bioohem. Z. 187, 272, (1927). 
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Beobachtung bezüglich der phanerogamen Schmarotzer besteht darin, 
daß die Saugkraft ihrer Haustorien sehr groß ist. So wurde z. B. die 
Saugkraft der Haustorien von Lathraea Squammaria gleich 22,7 
Atm., die Saugkraft der Wurzelrinde der Wirtspflanze (Prunus Padus) 
aber nur gleich 3,7 Atm. gefunden Ein wesentlicher Unterschied zwi- 
schen Lathraea und den autotrophen Pflanzen besteht darin, daß bei 
ersterer die Saugkraft in oberirdischen Organen nicht größer, sondern 
im Gegenteil geringer ist als in Haustorien. Bereits an der Basis der 
Haustorien fällt die Saugkraft von 22,7 zu 17 Atmosphären. Die auf- 
saugende Wirkung der Haustorien ist vollkommen unbekannt und bildet 
ein reizendes Eorschungsproblem. Jedenfalls wird es schwer sein, die 
Stoffaufnahme durch die Parasiten ohne Annahme einer polaren Permea- 
bilität der Haustorien zu erklären. 

Ausscheidung des flüssigen Wassers durch oberirdische Pflanzeii- 
organe. Die Hauptmenge des dem Boden entnommenen Wassers wird 
bei der Transpiration in Dampfform in die 
Luft abgegeben. Dieser außerordentlich wich- 
tige Vorgang wird aber im nächsten Kapitel 
im Zusammenhänge mit der Besprechung des 
gesamten Wasserhaushaltes der Pflanze darge- 
legt werden. Hier soll nur die Ausscheidung des 
flüssigen Wassers besprochen werden. Dies ist 
ein Vorgang, der demjenigen des Wasserein- 
dringens in die Gefäße aus den lebendigen 
Zellen des Bündelparenchyms analog ist und 
deshalb theoretisches Interesse beansj)rucht. 

Die wassersezernierenden Organe der Samen- 
pflanzen bezeichnet man als Hydathoden. Meis- 
tens sind Hydathoden nichts anderes als eigen- 
artige Spaltöffnungen, die sogenannten Was- 
serspalten (Abb. 14). Der größte Teil der 
Wasserspalten ist zum Unterschied von den 
Luftspalten unbeweglich, doch existieren auch 
bewegliche Wasserspalten, die sich von den ge- 
wöhnlichen Spaltöffnungen nur dadurch unterscheiden, daß sie zur 
Wasserausschekhmg dienen. Wasserspalten stehen immer mit den 
Enden der Leitbündel des Blattes im Zusammenhänge und befinden sich 
an der Spitze oder am Rande des Blattes. Wie aus Abb. 14 ersichtlich 
ist, befindet sich unter der Spalte ein der Atemhöhle der gewöhn- 
lichen Spaltöffnungen entsprechender Raum, der von einem kleinzelligen 
Parenchym (Epithem) eingenommen ist. Das Ende des Leitbündels 
besteht bekanntlich nur aus Tracheiden; diese weichen im Epithem 
pinselförmig auseinander und befinden sich auf diese Weise mit den 
Zellen des Epithems in einem engen Kontakt. 

Das Wasser wird unter Einwirkung des im Gefäßsystem herrschenden 



AM). 14. lladialer Liings- 
Bclmitt durch eine Hydathode 
von r*riniula siiieiiBis. 
0 obere, u untere Blattfliiche, 
p Wasserspalte. 

(Nach HABERriANDT.) 


1 Bekgdolt, E.: Ber. dtsch. bot. Ges. 45, 293 (1927). 
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Druckes durch das Epithem und die Wasserspalte ausgeschieden. Nun 
ist der genannte Druck nichts anderes als der oben besj)roehene Wurzel- 
druck; hieraus folgt, daß die Guttation nur bei Abwesenheit der Tran- 
spiration vor sich gehen kann, denn eine auch verhältnismäßig unbedeu- 
tende Transpmation hebt den Wurzeldruck auf. Die Guttation findet 
in der Tat nur in wassergesättigter Luft und bei Ausschluß des direkten 
Sonnenlichtes statt; unter natürlichen Verhältnissen geht die Guttation 
entweder im Schatten oder nach Sonnenuntergang vor sich, als die Luft 
infolge eingetretener Abkühlung danipfgesättigt und eine Transpiration 
ausgeschlossen ist, indem die Temperatur der Blätter diejenige der um- 
gebenden Luft nicht übersteigt. In Lab Oratoriums versuchen muß man 
die Pflanzen mit Glasglocken überdecken und im Innern der Glocken 
eine dampf gesättigte Atmosphäre hersteilen. Unter diesen Bedingungen 
ist es möglich, die Guttation auf folgende Weise quantitativ zu messen : 
man entfernt die sich rhythmisch ausscheidenden Wassertropfen ent- 
weder mittels einer Mikropipette oder durch gewogene Pließpapierstrei- 
fen, die man alsdann in geschlossenen Gläschen wiederum auswiegt. 
Ausschluß der direkten Sonnenstrahlen ist bei diesen Versuchen eine 
durchaus notwendige Bedingung h 

Daß namentlich der Wurzeldmck die treibende Kraft der Guttation 
bildet, kann dadurch bewiesen werden, daß man abgeschnittene Zweige 
zu den Versuchen verwendet und den Wurzeldruck durch den Druck 
einer Quecksilbersäule oder einfach Wassersäule ersetzt. Hierbei kann 
man das Epithem durch Giftstoffe abtöten und immerhin eine ungehin- 
derte Wasserausscheidung beobachten^. Diese Versuche beweisen, daß 
die Guttation nicht als ein Pesultat der Tätigkeit der Epithemzellen 
anzusehen ist; letztere dienen nur als Pilter (siehe unten). 

Die neueren Untersuchungen MonTFOETs^ haben den unmittel- 
baren Zusammenhang zwischen Guttation und Wurzeldruck klargelegt. 
Eine Vergiftung des Epithems ist, wie soeben dargelegt war, für die 
Guttation belanglos. Hingegen wird die Guttation nach Montfobt 
durch die Vergiftung der Wurzel verhindert; selbst die Einwirkung hy- 
potonischer Lösungen auf die Wurzel äußert sich sofort in einer Hem- 
mung der Guttation; hypertonische Lösungen sistieren die Guttation 
und bewirken gar eine Umkehrung des Wasserstroms. Diese Resultate, 
die selbstverständlich nur bei Ausschluß der Transpiration erhalten 
werden können, sprechen eindeutig zugunsten der Annahme, daß die 
ausgeschiedene Lösung mit dem Blutungssaft physümlisch identisch 
ist. Die chemische Zusammensetzung des Guttationswassers ist aber 
von derjenigen des Blutungssaftes verschieden. 

Die im Laboratorium Sabinins mit unseren einheimischen Pflanzen 
ausgeführten Untersuchungen von SoHAEi)AKOFF<t sind in der Beziehung 


^ Gaedieeb, W.: Proc. Cr.rrlvül:..- philos. Soc. 6, 35 (1883/1884) u. a. 

i. Wiss. Wien, Math.-naturwiss. Kl (I) 

3 Utfort: Jb. Bot. 59, 467 (1920); 60, 184 (1921). 

• SCHARDAKOI'F, W. S. : Bull. Inst. rech. bioL Univ, Perm 6, 193 (1928) (russ.) 
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interessant, daß wir hier die ersten vergleichenden Analysen des Gutta- 
tionswassers, des Blntnngssaftes und der Anßenlösung finden. Durch 
eine sinnreiche Methode wurde das Guttationswasser gleichzeitig mit 
dem Blutungssaft gesammelt und an Hand der modernen Mikromethoden 
analysiert. Es zeigte sich, daß die Konzentrationen der Ca-, K- und 
PO^-Ionen im Guttationswasser zwar höher als in der Außenlösung, 
aber bedeutend niedriger als im Blutungssaft sind. Letztere Schluß- 
folgerung wird durch zahlreiche Analysen außer Zweifel gestellt. Als 
Beispiel mögen folgende Zahlen dienen: 


1 1 nter SU chte üssigkc i t 

Lcütfiiliig- 

keit 25« 

loncnkonzentration 
auf 1 Liter 

in mg 


Ca 

K 

PO,, 

Papaver somniferum 





Blutungssaft, Wurzel 

2790 

346 

389 

295 

Blutungssaft, Mitte des JStengcls 

2710 

314 

170 

296 

„ Spitze „ ,, 

2720 

337 

200 

204 

Guttationswasser 

354 

■148 

17 

17 

Brassica oleracea var, 
gemmif era 





Blutungssaft, Basis d. Blattstiels 

4580 

990 

135 

328 

„ Ende „ 

3350 

819 1 

92 

232 

Guttationswasser 

162 

125 1 

13 

19 


Die Mineralstoffe werden also bei der Guttation zum größten Teil 
zui’ückgehalten. Durch weitere Versuche wurde erwiesen, daß nament- 
hch das Epithem der Hydathoden die Konzentration der Mineralsalze 
im Guttationswasser herahsetzt. Dies ist aus folgenden Zahlen ersicht- 
lich. 


Calla paluKtris. 



Loitfäliigkeit 

lünenkonzenl 
auf 1 

Ca 

ration. in mg 
Liter 

K 

Guttationswasser mit abgeschnittener 
Hydathode 

82 

98 

44,5 

Guttationswasser mit intakter 
Hydathode 

56 

28 1 

9 


Als Kegel wird also der Ausscheidung der löslichen Bestandteile des 
Blutungssaftes bei der Guttatioh ein Widerstand entgegengesetzt. 

Bei Colocasia und anderen tropischen Aroideen, welche besonders 
große Wassermengen durch Guttation sezernieren, ist die ausgeschiedene 
Elüssigkeit beinahe reines Wasser In anderen Fällen ist die ausge- 
schiedene Flüssigkeit im Gegenteil sehr reich an Mineralsalzen und es 
liegt die Annahme nahe, daß die im Überschuß aufgenommenen Stoffe 
hierbei wieder ausgeschieden werden. Einige Halophyten scheiden mit 

1 Molisch, H.: Ber. dtsch. bot. Ges. 21, 381 (1903). 
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dem Guttationswasser erhebliche Mengen des Chlornatrhnns aus' . In 
anderen Fällen werden, namentlich hei Bew'ohnern der kalkhaltigen 
Böden, so große Mengen von Calciumcarbonat mit dem Gnttations- 
wasser ausgeschieden, daß die Blätter nach Verdunstung des Wassers 

mit Kalkkrusten bedeckt sind. _ p- i + 

Die Ausscheidung großer Mengen von mineralischen btoiren iiiictet 
namentlich durch die sogenannten aktiven Hydathoden, oder Wasser- 
drüsen statt, die freihch viel seltener als Wasserspalten voikomnien. 
Aktive Hydathoden stellen haarförmige Wasserdrüsen dar, welche mit 
dem Gefäßsystem nicht kommunizieren und flüssiges Wasser aktiv aus- 
soheiden (Abb. 15). Hier treffen wir also eine Analogie mit dem Aus- 
pressen des Wassers aus den lebenden Parenohymzellen der Wurzel 



Abb. 15. Aktive trichomartigc Hydathoden. (Nacli HABBRriANDT.) 


in die Gefäße des zentralen Leitbündels. Daß hier ein osmotischer Vor- 
gang vorliegt, erhellt daraus, daß bei Vergiftung der Wassordrüsen die 
Guttation sofort auf hört. Aktive Guttation findet auch bei niederen 
Pflanzen statt. Schon längst bekannt ist die regelmäßige Aussclieidung 
der Wassertropfen durch die Sporangienträger von Pilobolus cri- 
stallinus, einem allgemein verbreiteten Schimmelpilz. An diesem Ob- 
jekt hät Lbpesohkih^ seine bereits oben erwähnte Theorie der Wasser- 
ausscheidung entwickelt. Der Sporangienträger sezerniert Wasser nur 
an seinem oberen Ende. Wird er nun mit diesem Ende in Zuckerlösung 
getaucht, so ist der Turgordruck dieses einzelligen Gebildes geringer, als 
wenn das untere Ende in dieselbe Lösung eintauoht. Hieraus schließt 


1 Ruhland, W.: Jb. Bot. 55, 409 (1915), — EELLim, B. A.: Die Pflanzen- 
weit der russischen Steppen, Halbwüsten und Wüsten (1923) (russ.) 

2 Lepeschkik, W.: Beitr. z. Bot. ZbL, Aht. I, 19, 409 (1906). 
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Lepeschkik, daß das Protoplasma des Sporangienträgers polare Per- 
meabilitätsunterschiede auf weist. Einfacher wäre vielleicht in allen 
derartigen Fällen die Annahme, daß nicht das Protoplasma, sondern 
die Zellwand an den beiden Enden der Zelle ungleiche Permeabilität 
besitzt (siehe oben). 

Die Annahme, daß einige Wasserdrüsen bei der Ausscheidung eine 
Einengungsarbeit leisten, wurde von Buhland (a. a. O.) widerlegt: es 
zeigte sich, daß Kochsalz von den aktiven Wasserdrüsen der von ihm 
untersuchten Halophyten in derselben Konzentration, in der es im Zell- 
saft voiiiegt, ausgeschieden wird. 

Säuren und andere organische Stoffe, darunter auch Fermente wer- 
den in gelöstem Zustande von fleischfressenden Pflanzen und vielen- Pil- 
zen sezerniert. Man beachte die reichliche Produktion von Zitronen- 
säure und Oxalsäure durch verschiedene Schimmelpilze, sowie die Aus- 
scheidung von Invertase und anderen Fermenten durch Schimmelpilze 
und Hefen. 

Sehr interessant ist die reichliche Zuckerausscheidung durch Elüten- 
nektarien und analoge Organe. Zuckerarten gehören zu schwer perme- 
ierenden Stoffen, hier werden sie aber in hohen Konzentrationen aus- 
geschieden. Frühere Angaben, laut welchen es gelingen soll durch Ab- 
waschen des außerhalb der Zellwand befindlichen Zuckers die Sekretion 
zu verhindern^, sind hinfällig. Auf Grund der ausführlichen Unter- 
suchungen Badtkes^ ist der Schluß zu ziehen, daß die Kektarien auch 
nach sorgfältigem Auswaschen solange Zucker sezernieren, als noch 
Materialien zu seiner Bildung, in erster Linie Stärke, in den Zellen vor- 
handen sind. Am Ende der Zuckersel?Tetion erweist sich die Stärke 
in Nektarien als vollständig erschöpft. Hierdurch wird außer Zweifel 
gestellt, daß Zucker nicht etwa durch Hydrolyse der Zellwandungen ent- 
steht, sondern aus dem Zellinneren herausdiffundier fc. Durch Legen der 
Blüten in Zuckerlösungen kann man die Nektarien füttern und die 
Gesamt dauer der Sekretion verlängern. In sehr konzentrierten Zucker- 
lösungen wird gar Stärke auf gespeichert. Durch Giftstoffe getötete 
JSTektarien sind unfähig zu sezernieren. 

Aus allen diesen Ergebnissen ist der Schluß zu ziehen, daß die Tätig- 
keit der Kektarien einen osmotischen Vorgang darstollt und der Wasser- 
ausscheidung durch Plydathoden analog ist. Sie bildet also ein höchst 
interessantes Problem von allgemeinem physiologischen Interesse und 
sollte an Hand der analytischen Mikromethodep. studiert werden. 

Oben wurde bereits erwähnt, daß die Wasserausscheidung durch 
Zellen von einem bestimmten osmotischen Wert, sowie die einseitige 
Auswanderung der gelösten Stoffe noch ein ungelöstes Problem bilden. 
Es könnte in einigen Fällen die Elektroosmose am ersteren Vorgänge 
beteiligt sein^. Die Verwendung der DoNNANschen Gleichgewichte zu 


1 Wilson, W.: Unters. Bot. Inst. Tübingen 1, 8 (1881). 
3 Kadtke, F.: Planta (Berl.) 1, 379 (1926). 

3 Vgl. dazu Steen, K.; Z. Bot. 11, 561 (1919). 
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Erklärungen der Stoffausscheidung hat bisher ebenfalls nur in einem 
beschiünkten Maße stattgefunden. 

Beachtenswert ist die Tatsache, daß bei submersen Wasserpflanzen 
ebenso wie bei Land];)flanzen ein Wasserstrom existiert, dessen treibende 
Kxaft der Wurzeldruck ist^. Bas Wasser wird durch Hydathoden aus- 
geschieden, die bei den Wasserpflanzen sehr verbreitet sind und auch 
in der Luft Wasser sezernieren. 

Es vTU’den verschiedene Beutungeii der physiologischen .Rolle der 
Guttation vorgeschlagen. Nach der älteren Ansicht, die eine Zeitlang 
allgemein verbreitet war, soll die Guttation den Vorgang der Tran- 
spiration ersetzen und hierdurch die Salzaufnahme aus dem Boden be- 
fördern. Seitdem wir aber wissen, daß die Salzaufnahme vom auf- 
steigenden Wasserstrom in weitem Umfange unabhängig ist, erscheint 
die soeben dargelegte Ansicht als überholt. Die von Habbulandt^ 
vertretene Ansicht besteht darin, daß die Eunktion der Hydathoden 
die durch Wurzeldruck bedingte Injektion der Int er cellularen der Blätter 
mit Wasser verhütet. Darauf erwidern LEPESOHKnsr^ und Shbeve<^-, daß 
die genannte Injektion vollkommen harmlos ist. 

Stahlö behauptet, daß die Guttation zur Ausscheidung der giftigen 
Stoffwechselprodukte im gelösten Zustande dient; die Beweisgründe zu- 
gunsten dieser Anschauung sind allerdings nicht als ausschlaggebend zu 
betrachten^. Es ist jedenfalls unwahrscheinlich, daß Stoff ausscheidung 
die Hauptfunktion der Hydathoden bilde, denn bei einigen Pflanzen, wie 
z. B. bei Colocasia, fast vollkommen reines Wasser sezerniert wird, und 
auch bei anderen Pflanzen mit „passiven‘‘ Hydathoden die Konzentra- 
tion der gelösten Stoffe im Guttationswasser niedriger ist, als im Gefäß- 
safte (siehe oben). 

Die vielleicht wahrscheinlichste Erklärung der Bedeutung der Gutta- 
tion besteht darin, daß dieser Vorgang zur Erhaltung des Gleichgewich- 
tes zwischen Wasseraufnahme und Wasserabgabe dient. Im folgenden 
Kapitel wird dargelegt werden, daß zwischen den beiden genannten 
Prozessen innerhalb gewisser Grenzen ein Gleichgewicht bestehen muß. 
Dieses Gleichgewicht wird meistens durch gesteigerte Transpiration in 
der Weise gestört, daß die Wurzel nicht imstande ist, die in heißesten 
Tagesstunden verdampfte Wassermenge zu ersetzen. Bei sistierter 
Transpiration treten jedoch umgekehrte Verhältnisse ein; der Wurzcl- 
druck treibt fortwährend Wasser in den Stengel ein und dieses Wasser 


J,r ^ WEiHaowsKX, P. : PüKESTticKs Boitr. wiss. Bot. 3, 205 (1899). — Minden, 
M8 botan^a 1899, H. 46 ~ Hoohbbutineb, G.: Bov. gon. Bot. 8, 

“• ““>■ - “• “■ o' 

Wij. ÄÄiS mAlÄr - - 

Lbpbschkin, W.: Mora (Berl.) 90, 42 (1902) 

^ Shbeve, M: J. Eoology 2,82 (1914). 

bot. (1922? ^ “ Zra®®^sPEOK,H.: Bor. dtech. 

ö Molisoh, H.; Pflanzenphysiologie als Theorie der Gärtnerei, S. 55 (1922). 
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kann nur durch Guttation abgegeben werden. JSTur in speziellen Fällen 
wird dieser Vorgang der Wasserausscheidung beiläufig zur Entfernung 
überschüssiger Mineralstoffe benutzt. 

Zugunsten dieser Deutung spricht erstens der zweifellose Zusammen- 
hang zwischen der Geschwindigkeit der Guttation und der Höhe des 
Wurzeldrucks, zweitens aber der Zusammenhang zwischen Guttation 
und Transpiration. Oben wurde bereits erwähnt, daß die Guttation 
niemals gleichzeitig mit der Transpiration vor sich geht. Nur bei Wasser- 
pflanzen, die keine Transpiration haben, ist eine ununterbrochene Gutta- 
tion bemerkbar, v. Fab er ^ weist darauf hin, daß zwischen der Guttation 
und der Transpiration auch ein quantitatives Verhältnis besteht: je 
größer die Transpiration am. Tage war, desto schwächer ist die Guttation 
am Abend. Dies ist wohl in der Weise erklärbar, daß die gesteigerte 
Transpiration ein Wasserdefizit erzeugt, das auch am Abend sich geltend 
macht und die Guttation verzögert. 

Es liegen nur wenige quantitative Messungen der Guttation vor ; die 
ausführlichsten Untersuchungen auf diesem Gebiete hat Mokteobt 
mit Sumpfpflanzen ausgeführt. Die Pv^esultate dieser Versuche wurden 
bereits oben besprochen; sie liefern unzweideutige Beweise zugunsten 
der Tatsache, daß zwischen Guttation und Wurzeldruck ein quantita- 
tives Verhältnis besteht. Der verhältnismäßig geringen treibenden Kraft 
des Wurzeldrucks entsprechen auch die bei der Guttation ausgeschiede- 
nen Wassermengen, die bedeutend geringer sind, als die bei der Tran- 
spiration in Dampfform abgegebenen. Colocasia und andere tropische 
Aroideen, deren Giittation als besonders stark angesehen wird^, schei- 
den allerdings etwa 200 Tropfen in der Minute aus je einem Blatt. Auf 
diese Weise kann ein Blatt ungefähr 100 cm^ Wasser, d. i. eine recht 
ansehnliche Menge, im Verlaufe einer Nacht ausscheiden». 

Aussclieidimg verschiedener Stode durch die Pflanzen. Die alte 
Ansicht, laut welcher die Pflanze sich vom Tier u. a. auch dadurch 
unterscheidet, daß sie verschiedene Stoffe dem Außenmedium entnimmt, 
und dieselben mit Ausnahme des Wassers nicht zurückgibt, kann nicht 
mehr zu Recht bestehen. Die Ausscheidung sowohl der Mineralstoffe, 
als auch der organischen Stoffe wurde durch neuere Untersuchungen 
mehrmals bewiesen. Oben wurde dargelegt, daß bei der Guttation ver- 
schiedene gelöste Stoffe ausgeschieden werden. Die Ausscheidung so- 
wohl mineralischer als organischer Stoffe durch die Wurzeln ist eben- 
falls schon längst bekannt. Es sei in erster Linie ?iuf die sauren Wurzel- 
ausscheidungen hingewiesen (vgl. Bd. 1, S. 280). Die Ausscheidung der 
Mineralsalze wurde durch Czapek^*, Wileahrt^, Delbaeto® und andere 


1 V. Paber, P. C.: Jb. Bot. 197 (1915). 

2 Plood, M. G.: Proc. roy. Dublin Soc., N. s., 15, 500 (1919). 

3 Molisch, H.: Ber. dtsoli. bot. Ges. 21, 381 (1903). 

4 Czapek, P.: Jb. Bot. 29, 321 (1896). 

3 WrCiEAHET: Landw. Versuohsstat. 63, 1 (1906). 

3 Deleako: Inst. bot. Univ. Geneve 7 (1907); 8 (1908). 
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Eorsclier festgestellt. Durch die neueren Vorstellungen über den lonen- 
austausch zwischen der Pflanze und dem umgehenden Medium wurden 
die älteren Angaben erklärt und auch experimentell bestätigte Auch 
die Ausscheidung von organischen Stoffen durch die Wurzeln wurde sclion 
längst beobachtet^ und durch die sorgfältigen Versuclie Schulcjws'^ mit 
reinen Kulturen der Samenpflanzen außer Zweifel gestellt. Es fcdilt a])er 
noch eine zusammenfassende Bearbeitung der Frage nach der Aiisscj lieidung 
verschiedener Stoffe durch die Wurzeln und namentlich sind bisher 
keine quantitativen Messungen auf diesem Gebiete ausgeführt worden; 
dieselben sind auch technisch nicht leicht. Einerseits müssen reine 
Kulturen der Samenpflanzen in Anwendung kommen, sonst können er- 
hebliche Fehler infolge Absorption der Wurzelexkrete durcli niedere Or- 
ganismen entstehen. Anderseits muß die Wurzel sich in einem Wasser- 
strom befinden, um einen Konzentrationsausgleich mit der Außenlösung 
und somit eine Sistierung der Stoffausscheidung zu verhindern. Unter 
natürlichen Verhältnissen kommt es wohl nie zu einem GUeichgewichte, 
da die Wurzelausscheidungen von den unzähligen Bodenmikroben auf- 
genommen werden. Aus diesem Grunde können quantitative Bestim- 
mungen in wässerigen Eeinliulturen der Samenpflanzen ohne eine be- 
ständige Erneuerung der Nährlösung keine richtige Vorstellung von den 
Mengen der in natürlichen Böden sezernierten Stoffe, namentlich der or- 
ganischen Verbindungen geben. Daß organische Stoffe aus den Wurzeln 
in den Boden in viel größeren Mengen hinüberwandern, als es allgemein 
angenommen wird, erhellt aus folgenden Erwägungen. Die neueren 
Untersuchungen WiNOCiBADSKis und anderer Forscher, auf die wir hier 
nicht näher eingehen können, haben zum Ergebnis geführt, daß die 
Anzahl der lebenden Miliroben in 1 g Boden durchschnittlicli durch 
außerordentlich hohe Zahlen (10® und darüber) ausgedrückt wird. Es ist 
die Annahme unwahrscheinlich, daß diese enorm große Menge der Lebe- 
wesen sich ausschließlich mit Humus und Pflanzenresten (praktiscli mit 
Cellulose) ernähre. Die vorhandenen Untersuchungen lehren, daß die 
genannten Stoffe unter natürlichen Verhältnissen nur äußerst langBain 
zersetzt werden; die Geschwindigkeit ihrer Zersetzung entspricht auch 
annähernd nicht den Mengen des durch Bodenmikroben ausgeschiedenen 
Kohlendioxyds. Außerdem findet man sehr ansehnliche Bakterieii- 
mengen auch in solchen Böden, die praktisch humusfrei sind. Die Bodcn- 
mrkroben sind besonders zahlreich in der unmittelbaren Nähe der Pflan- 
zenwurzeln. 

Der Verfasser dieses Buches verfügt anch über bisher unverr^ent- 
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1 Redfebu, G. M. : Ann. of Bot. 36, 167 (1922). - 

(1915); 3 (1916). — Davidson a. Whep 
Y gl, Greiseneögeb u. Vobbuchneb: < 

Industrie 47, 82 (1918). 

2 Maz^i, P.: Ann. Inst. Pasteur 25, 705 (1912) u. a. 

^^^®^s^cbungen auf dem Gebiete der ErnährunusphvsioloLÜe 



Ausscheidung verschiedener Stoffe durch die Pflanzen. 


125 


lichte Resultate der Vegetationsversuche, welche zeigen, daß bestimmte 
Bakterienarten sich im Boden nur in Gegenwart von bestimmen 
Samenpflanzen entwickeln. Ob hierbei Wurzelausscheidungen, oder ab- 
sterbende Wurzelteile die tlaux^ trolle im Vorgang der Bakterienernäh- 
rung sxhelen, bleibt einstweilen dahingestellt. 

Obige Betrachtungen gestatten freilich noch keine eindeutigen 
Schlußfolgerungen, doch dürften sie eine Anregung zu neuen quantita- 
tiven Bestimmungen der Wurzeiausscheidungen nach verbesserten 
Methoden bilden. 

Jegoe-owi behauptet, daß Kalium auf den letzten Stufen der Vege- 
tationsperiode aus der Pflanze in den Boden in großen Mengen zurück- 
wandert; bedeutend geringer sollen die dem Boden am Schluß der Ve- 
getationsperiode abgegebenen Magnesium mengen sein. Tubwa- hat in 
Sabinins Laboratorium gefunden, daß Kalium noch von ganz jungen 
Weizenpflanzen abgeschieden wird, was wahrscheinlich mit dem lonen- 
austausch (siehe oben) zusammenhängt. Hingegen soll eine Exosmose 
vom Calcium bei jungen Pflanzen nicht stattfinden; nur nachdem die 
Pflanzen ein Alter von etwa 5 Wochen erreicht haben, bemerkt man 
eine Ausscheidung des Calciums. Hauptsache ist aber, daß eine Ex- 
osmose sowohl von K als von Ca nur bei saurer Heaktion der Axißen- 
lösung vor sich geht. Dieser Umstand ist vielleicht die Ursache von 
Widersprüchen zwischen den Resultaten verschiedener Forscher, worauf 
hier nicht näher eingegangen werden darf. 

In diesem Zusammenhänge soll die Stoffausscheidung beim Blatt- 
abfall erwähnt werden. Mehrere Forscher weisen darauf hin, daß bei 
Bäumen einige Mineralstoffe vor dem Blattabfall in den Stamm zurück- 
wandern, andere aber, die in überschüssiger Menge aiifgenommen 
worden waren, wie z. B. Ca und Si, im Gegenteil in die Blätter ein- 
wandern^. Die Rückwanderung einiger Mineralstoffe in den Stamm 
wird durch die neuere Arbeit von Seiden^ bestätigt. 

Trotzdem verliert ein Baum jährlich eine bedeutende Menge von 
Mineralstoffen beimBlattabfalP. Üacli einigen Angaben werden Mineral - 
Stoffe selbst aus lebenden Blättern durch Regen ausgelaugt® . Auch orga- 
nische Stoffe sind in den abfallenden Blättern oft in großen Mengen ent- 
halten. Miohel-Durani)'? zeigte, daß abfallende Blätter zuweilen größere 


^ Jegohow, M. A. : Probleme der Mineralstoffcrnährung der Pflanze (1923) 
(russ.). 

^ Tuewa, 0. F.; Bull. Inst. rech. biol. XJniv. Perm 4, 479 (1926) (russ.). 

3 Richter, L.: Landw. Versuchsstat. 73, 457 (1910). — Ramank, E. : 
Ebenda 76, 156, 165 (1912). — Swart, N.: Die '*'* ^ ■ .-i ’ iblebenden 

Blattern (1914). — Rippel, A. : Jber. Ver. angew. - . i i, u. a. 

^ kSEiUEH: Landw. Versuchsstat. 1Ö4, 1 (1925). 

ö Kaeriyama, K. : Bot. Literaturbl. 1903, 365. — Goitholer, C, : Landw. 
Versuchsstat. 29, 241 (1883) u. a. 

6 Ahdr:b, G.: C. r. Acad. Sei. Paris 155, 1528 (1912); 156, 504 (1913); 158, 
1812 (1914). — Maqubhhe, L. et E. Demoxtssy: Ebenda 158, 1400 (1914) u. a. 

7 Miohee-Dürand, E. : Rev. gen. Bot. 30, 337 (1918), — Auch Gombes, R. et 
D. Köhler: 0. r. Acad, Sei. Paris 175, 590 (1922). 
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Mengen der löslichen Kohlenhydrate enthalten, als junge Blätter. Es 
scheint, daß die Pflanze mit Kohlenhydraten, die bei der Photosynthose 
in beliebigen Mengen axifgebaut werden köimen, verschwenderisch um- 
geht. Die stickstoffhaltigen Stoffe werden hingegen nach Combesi vor 
dem Biattabfall in beträchtlichen Mengen in den Stamm abgeleitet. 
Übrigens befinden sich die in den Blättern aufgebauten Kohlenliydrate 
und Eiweißstoffe fortwährend im Zustande eines beweglichen Gleich- 
gewichtes; es ist daher schwer zu beurteilen, ob die Menge der genannten 
Stoffe in den Blättern gegen Ende der Vegetationsperiode durchschnitt- 
lich zu- oder abnimmt. Jedenfalls steht die Tatsache fest, daß beim 


Blattabfall eine erhebliche Menge sowohl mineralischer als organischer 



Stoffe verlorengeht. 

In anderen absterbenden 
Pflanzenteilen, wie z. B, in 
Zwiebelschuppen und Kork 
werden vor ihrem Abfall ver- 
schiedene Stoffe aufgespei- 
chert, die im Haushalt der 
Pflanze wohl keine weitere 
Verwertung finden. Zu diesen 
Stoffen gehören in erster Linie 
Calciumoxalat und Kiesel- 
säure. Dieselben Stoffe häu- 



A'bb. 16- ADrüsenhaare von Pelargoni uni zonale 
Z Sekretzelle, s Sekret. P ^ - 

Wattes von Kibes nigi ■ 

Cuticula wird durch dat 

b-=-vbr,- ' -.y ■ 

rai.:!'. ;• der Cuticula entstanden. Da' 

Sekret ist entfernt worden. (Nach Habbki.akdt.) 


fen sich gewöhnlich auch 
im Kern des Holzzylinders 
bei dessen allmählichem Ab- 
sterben an. 

Schließlich muß hier die 
Ausscheidung der fiüciitigen 
Öle erwähnt werden, die in 
Dampfform vor sich geht und 
bei einigen Pflanzen sehr be- 
trächtlich ist. Es ist allge- 


mein bekannt, daß z. B. 
Dictamnus albus bei Windstille solche Mengen des ätherischen 
Öls ausscheidet, daß letzteres nach Anzündung eine große Elarnme 
gibt. Kilov^ hat eine Methode zur quantitativen Bestimmung der 
von den Pflanzen in die Luft abgeschiedenen Mengen der ätherischen 
Oie ausgearheitet. Es zeigte sich, daß die genannte Ausscheidung 
regelmäßig vor sich geht. Ein einzelnes Exemplar von Juniperus 
excelsa kann nach Kilovs Berechnungen täglich 30 g Öl in die Luft 
abgehen; ein mit 1000 Bäumen bewachsenes Grundstück scheidet also 
täglich 30 kg ätherisches Öl aus. 


Die ätherischen Öle werden von besonderen Drüsen sezerniert, die 
meistens d ie Gestalt eines Haares mit abgerundetem oberen Teil haben 


^ OOMBES, E.: Rev. gen. Bot. 38,430(1926). 

2 Nilov, W.: Arb. d. Mkitski- Gartens 1029 (russ.). 
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(Abb. 16). Das Öl wird von der Zellwand abgesondert und häuft sich 
im Zwischenraum zwischen der Zellwand und der Cuticula an. Schheß- 
lich platzt die Cuticula unter dem Druck der sezernierten Ölmasse und 
das freigelegte Öl verflüchtigt sich ziemlich schnell. ISTach vorhan- 
denen Angaben kann sich dieser Vorgang wiederholen. 

Gegenwärtig können nur vereinzelte, auf dem Gebiete der Stoff - 
ausscheidung erworbenen Tatsachen angeführt werden, doch muß die 
Lehre von der Stoff ausscheidung nach einiger Zeit sich zu einem zu- 
sammenhängenden Kapitel der Pflanzenphysiologie entwickeln. 

Die ausgiebigste Stoffausscheidung der Pflanze bildet die Tran- 
spiration. Dieselbe wird im nächsten Kapitel dargelegt. 



Elftes Kapitel. 

Der Wasserhaushalt der Pflanze. 


Der allgemeine Begriff der Transpiration Das Laubwerk einer 
Löliereii Pflanze, besonders aber eines Baumes, stellt eine enorm große 
feuchte Oberfläche dar. Im Innern des Blattes befindet sicli, wie be- 
kannt, ein ISTetz von Intercellulargängen, die miteinander kommuni- 
zieren, oft gar ein einheitliches System bilden und mit den Spaltöff- 
nungen in Verbindung stehen. Die parenchymatischen Zeilen des Blat- 
tes geben Wasser in die Intercellularräume in Dampfform ab; durch die 
Spaltöffnungen und die cuticuläre Oberfläche der Epidermiszellen ent- 
weicht der Wasserdampf aus den Intercebularen in die Außenluft; 
infolgedessen werden die Inter cellulare nicht dampfgesättigt und können 
mederum den lebenden Parenchymzellen des Blattes Wasser in Dampf- 
form entnehmen. Eine vollkommene Dampfsättigung der Luft kommt 
nur selten und zwar nur für kurze Zeit zustande. Im direkten Lichte 
dauert übrigens die Transpiration auch bei D'----y ^ w. - - .leren 

Luft fort, da die chlorophyllhaltigen Zellen ■ ■ sich 

so erwärmen, daß deren Temperatur immer höher ist, als diejenige der 
Außenluft. 

Aus dem soeben Dargelegten ist ersichtlich, daß die transpirierende 
Oberfläche der Pflanzen enorm groß ist. Sie wird nicht durch die beiden 
Blattflächen, sondern durch die außerordentlich stark entwickelte 
Fläche der Intercellularräume dargestellt. Oben wurden die Wasser- 
mengen angegeben, die von krautartigen Pflanzen evaporiert werden. 
Es sei hier z, B. nochmals daran erinnert, daß eine einzige Maispfianze 
im Laufe der Vegetationsperiode durchschnittlich 100—180 kg Wasser 
in Dampfform überführt'^ und nach Sohbödees® Berechniingon an- 
nähernd der zur Wasserverdunstung auf unserem Planeten 

verwendeten Sonnenenergie bei der Transpiration der Pflanzen ver- 
braucht wird. Um sich eine annähernde Vorstellung von dieser Größe 
zu machen, muß man sich vergegenwärtigen, welche Wassermengen 
von der Oberfläche der Ozeane in Dampfform entweichen. 

Meistens ist die Ausgiebigkeit der Transpiration physiologisch über- 
maßig: eine Verdampfung so enorm großer Wassermengen ist für die 


^ ’ T>-- y ' ''' '■ '■literatur über Transpiration: Bubgeestbin, A. : Die 
A -n» e, 7 ■ rr, ' 1020, 3. Teil 1925. — Sbybold 

(wefeTeü) Transpiration. Erg. Biol. 6 (1929) (erster Teil); 6 (1930) 

• HÄt: Ä ®“'. »»■>■ •. 21« (WI8). 
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Pflanzen voIUvommen unnötig und unter Umständen sogar gefälarlich, 
da die Wurzel oft selbst bei ausreichender Bodenfeuchtigkeit nicht im- 
stande ist, die bei der Transpiration verbrauchten Wassermengen mit 
genügender Geschwindigkeit zu ersetzen. Der Sachverhalt wird noch 
schlimmer, wenn der Boden trocken ist ; dann tritt regelmäßig ein Wel- 
ken der Pflanze infolge übermäßiger Transpiration ein, und bei einem 
gewissen Grade des Welkens geht die Pflanze ein. Der Kampf der 
Pflanze um das Wasser stellt daher einen der wichtigsten Momente des 
Pflanzenlebens dar und ruft unzählige Einrichtungen und Anpassungen 
hervor. Mit Recht wird behauptet, daß der Kampf der Pflanze um das 
Wasser einen der wichtigsten formbildenden Faktoren darstellt. 

Man unterscheidet gewöhnlich die cuticuiäre Transpiration von der 
stomatären. Erstere besteht in der Wasserabgabe durch die äußeren 
Flächen des Blattes und ist meistens nur bei jungen Blättern oder in 
einer feuchten Luft, wo die Ausbildung einer Cuticula gehemmt wird, 
nennenswert Die bedeutend ausgiebigere stomatäre Transpiration be- 
steht darin, daß die vor Wasserabgabe ungeschützten Zellen des inneren 
Blattparenchyms Wasser in Dampfform in die intercellularen Räume 
abgeben, und der Wasserdampf aus letzteren durch die Spaltöffnungen 
entweicht. Diese Art der Transpiration, deren Ausgiebigkeit diejenige 
der cuticulären Transpiration gewöhnlich mehrfach übersteigt, wird 
durch die Spaltöffnungen reguliert : sind letztere geschlossen, so wird die 
Luft der Intercellularen selbstverständlich nach kurzer Zeit dampf- 
gesättigt und die Wasserabgabe von den Parenchyrazellcn hört auf. 

Oben war nur von der Transx)iration der Blätter die Rede. Es ist 
aber klar, daß auch Stämme und namentlich junge Zweige transpirieren. 
Doch ist die Wasserabgabe dieser Organe im Vergleich mit derjenigen 
der Blätter so gering, daß sie praktisch nicht in Betracht kommt und 
nur bei Abwesenheit der Blätter (z. B. im Winter auf unseren Breiten) 
berücksichtigt zu werden braucht. 

Es wurde mehrmals die Frage aufgeworfen, ob die Transj^iration 
überhaupt einen physiologisch nützlichen Vorgang, oder nur einen un- 
vermeidlichen, durch die Struktur des Laubwerks bedingten Mangel 
darstellt. Die verbreitete Ansicht über die Notwendigkeit der Tran- 
spiration bestand darin, daß durch Wasser Verdampfung aus den Blät- 
tern die Aufnahme der Bodenlösung mit den darin enthaltenen not- 
wendigen Mineralstoffen befördert wird. Diese Betrachtung ist nun- 
mehr hinfällig: hat es sich doch herausgestellt, daß die Salzaufnahme 
durch die Wurzel unabhängig von der Wasserauf nähme vor sich geht 
(siehe oben). Doch wird der Transport der auf genommenen Salze 
in wässerigen Lösungen durch Transpiration bewerkstelligt, indem der 
Wurzeldruck nur bei krautartigen Gewächsen zu diesem Zwecke aus- 
reichen dürfte und auch in diesem Falle die Wasserbewegung durch 
Transpiration sich als vorteilhafter erweist, da letztere mit keinem 
Verbrauch des organischen Materials verbunden ist. Selbstverständlich 


3- RtmoLPH, K. : Bot. Archiv 9, 49 (1925). 
Kostytschew-Went, Pfianzenpliyaiologic II. 
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würde aber zum Transport der dem Boden entnommenen Stoffe meistens 
eine weit geringere Transpiration genügen. 

Außerdem wird durch Transpiration eine übermäßige Erwäimung 
der Blätter verhütet. Miller u. Saijndersi haben gefunden, daß die 
Blattemperaturen unter natürlichen Verhältnissen diejenigen der um- 
gebenden Luft durchschnittlich nur um 2 — 4,5® übersteigen. Nur in 
einem Palle wurde bei der Lufttemperatur von 37,5^ eine Überhitzung 
des Blattes um 6,7® wahrgenommen. In diesem Falle erwies sicli, die 
Transpiration als sehr stai'k herabgesetzt. Harder ^ hat in Sahara die 
überraschende Beobachtung gemacht, daß Blätter der Wüstenpflanzen 
im Sonnenlichte eine Temperatur haben, welche diejenige der Luft im 
Schatten höchstens um 7,75® übersteigt. So geringe Überhitzungen 
der Blätter durch Sonnenstrahlen sind wohl nur bei Vorhandensein der 
Transpiration möglich. 

L. IwANOEE^ wmst noch darauf hin, daß die Transpiration als ein 
turgorregulierender Faktor der Pflanze dient. 

Alle soeben erwähnten Vorteile, welche die Transpiration mit sicdi. 
bringt, sind aber unbedeutend im Vergleich mit der Lebensgefahr dos 
übermäßigen Wasserverlustes, und es ist kaum zu bezweifeln, daß wir 
im vorliegenden Falle eine Unvollkommenheit der Pflanzenorganisation 
vor Augen haben. Eine Anpassung an hohe Temperaturen und ein 
Stofftransport mittels Wurzeldruck allein, der doch bedeutend ge- 
steigert werden könnte, sollten wohl leichter zu bewerkstelligen sein, 
als die vorhandene Fülle von Einrichtungen, die dem Kampf der Pflanze 
um das Wasser dienen und bei extremen Verhältnissen immerinn ver- 
sagen. 

Methoden zur Bestiminimg der Transpiration. Dieselben be- 
ruhen entweder auf der direkten Ermittelung der verdampften Was- 
sermenge, oder auf der indirekten Berechnung aus der Gewichtsab- 
nahrne der Pflanze bei Ausschluß anderweitiger Ursachen der Gowicdits- 
verminderung. 

Bei der direkten Bestimmung des entweichenden Wasscrdarnpfes 
schließt man die zu untersuchenden Blätter oder beblätterte Sprosse, 
ohne dieselben von der Mutterpflanze abzutrennen, in Glasbohältor mit 
Zu- und Ableitungsrohren ein. Mittels einer geeigneten Vorriclitung 
leitet man alsdann durch den Behälter einen Luftstrom von bestimmter 
Geschwindigkeit. Die aus dem Behälter entweichende Luft passiert 
die mit Chlorcalcium, Schwefelsäure oder Phosphorsäureanhydrid 
beschickten Flaschen, wo^ das Transpirationswasser absorbiert wird. 
Hierbei muß man berücksichtigen, daß die Luft durch Phosphorsäurc- 
anhydrid in einem höheren Grade getrocknet wird, als durch Schwefel- 
säure und durch diese in einem höheren Grade, als durch Chlorcalcium. 
Es ist unstatthaft, die in den Behälter einströmende Luft zu trocknen, 


^ Milleb, E. C. 
auch Glum, H. H. : 

- Habder, R. : 

^ IWANOEF, L. : 


a. A. R. Satobers: J. agriouit. Res. 26, 15 (1923). -- 
Amer. J. Bot. 13, 194, 217 (1926). 

Z. Bot. 23, 703 (1930). 

Arb. angew. Bot. u. Selektion 13, 3 (1923) (russ.). 
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da hierdurch die Transpirationsintensität im Vergleich zu den natür- 
lichen Verhältnissen gesteigert wird. Fbeeman^ empfiehlt daher die 
T’euchtigkeit der durchströmenden Luft gleichzeitig in einer anderen 
Apparatur zu bestimmen, wo keine Pflanze im Behälter eingeschlossen ist. 

Die bisher ungenügend berücksichtigte Fehlergrenze der soeben ge- 
schilderten Methode besteht darin, daß man gewöhnhcli einen zu lang- 
samen Luftstrom verwendete, der den Wasserdampf nicht mit derselben 
Geschwindigkeit fortschaffte, mit der letzterer gebildet war. Infolge- 
dessen wurde die Luft im Pflanzenbehälter allmählich mit Wasserdampf 
gesättigt, was eine Abnahme der Transpiration zur Folge hatte. Bei 
Verwendung einer ausreichenden Geschwindigkeit des Luftstromes wäre 
es unmöglich gewesen, die Gesamtmenge des entstehenden Wasser- 
dampfes in Absorptionsgefäßen zurückzuhalten. Dieser Fehler kann 
jedoch auf folgende Weise beseitigt werden. Man leitet einen Luft- 
strom von ausreichender Geschwindigkeit durch den Behälter, ermittelt 
aber das ausgeschiedeno Wasser nur in einem bestimmten Teile der 
durchgelassenen Luft. Aus dem erhaltenen Besultate berechnet man 
durch einfache Multiplikation die Gesamtmenge des Transpirations- 
wassers. Um dies zu erreichen, bringt man in das System zwischen dem 
Pflanzenbehälter und den Absorptionsgefäßen ein T-Bohr ein und re- 
guliert den Luftstrom so, daß nur eine bestimmte Lüftmenge die Ab- 
sorptionsgefäße durchstreicht. 

In dieser Modifikation würde die Absorptionsmethode der Tran- 
spirationsbestimmung alle übrigen Methoden an Genauigkeit über- 
treffen, da sie unter natürlichen Verhältnissen am Standorte mit den 
von der Mutterjoflanze nicht abgetrennten Blättern verwendet werden 
kann. Eine beständige Fehlerquelle der Methode besteht allerdings 
darin, daß kurzwellige Strahlen, die bei der Transpiration eine nicht 
unwesentliche Rolle spielen, vom Glas zurückgehalten werden. Dieser 
Fehler könnte nur durch Verwendung von Quarzgefäßen beseitigt werden. 

Eine Vereinfachung der soeben geschilderten Methode besteht darin, 
daß man die zu untersuchende Pflanze mit einer Glasglocke überdeckt 
und die Veränderungen der Luftfeuchtigkeit unter der Glocke mittels 
eines dort angebrachten Hygrometers mißt^. Der oben besprochene, 
durch Steigerung des Dampfdrucks verursachte Fehler ist bei einer 
derartigen Versuchsanordnung selbstverständlich noch größer, als bei 
der Methode der Luftdurchleitung. Die hygrometrische Methode darf 
daher nur mit schwach transpirierenden Pflanzen im diffusen Lichte 
Verwendung finden; auch in diesem Falle liefert sie nur annähernde 
Schätzungen. 

Anderseits haben Livingston und dessen Mitarbeiter ^ eine einfache 

1 Freeman, G. F. : Bot. Gaz. 40, 118 (1908). 

2 Oaunoh, W. A.: Bull. Torrey bot. Club 82, 515 (1905). 

3 Livingstou, B. E, a. A. Hopping: Carnegie Inst. Washington, Year Book 
18 (1914). — Bakice, A. L.: J. Ecology 2, 145 (1914). — Treliöase, S. F. a. B. E. 
Livingston: J. Ecology 4, 1 (1916). — • Besonders aber LTViNGSTOi^r, B. E. a. E. 
Shreve: Plant World 19, 287 (1916). 
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kolorimetrisclie Methode der vergleichenden Bestimmnng der Pranspi- 
ration ausgearbeitet. Der Vorzug dieser Methode bestellt darin, daß 
sie zu Feldversuchen brauchbar ist. 

Schon längst hat Stahl ^ die folgende qualitative Probe ersonnen, 
die als Demonstrations versuch dienen kann. Das mit einer 5proz, Lö- 
sung von Kobaltchlorid getränlcte Filtrier papier hat blaue Farbe ini 
trockenen Zustande und blaßrote Farbe nach Befeuchtimg. Durch, 
diese Probe ist es z. B. leicht möglich, die ungleiche Transjiii-ation der 
oberen und der unteren Blattfläche zu demonstrieren, falls die Zahl der* 
Spaltöffnungen auf den beiden Blattseiten ungleich ist-. Nun bosteht 
die LiviNGSTOHsche Modifikation der Kobaltprobe darin, daß man die 
Zeit in Sekunden genau mißt, die zum Erreichen einer bestimmten 
Färbung notwendig ist. Zu diesem ZAvecke bereitet man sich ein far- 
biges Papier von der Farbentönung, die im Versuch erixFdit werden 
muß. Das Kobaltpapier selbst wird unter Einhaltung bestimmter Be- 
dingungen, auf die Mer nicht eingegangen werden kann, vorbereitet und 
in Gestalt von schmalen Streifen verwendet. Das zu untersuchende 
Blatt wird samt einem Stückchen vollkommen trockenen Kobaltpapiers 
mit einer federnden Pinzette gefaßt. Die Enden der Pinzette steilen 
Glasplatten dar; durch das Glas kann man die Earbenverändening des 
Papiers bequem beobachten. Die zur Farbenveränderung notwendige 
Zeit ist umgekehrt proportional der Transpiration sgeschwindigkeit. 
Außerdem bestimmt man die Geschwindigkeit der Farl)enveräu(lerung 
desselben Kobaltpapiers über einer Wassei'oberfläche. Das Verhältnis 
zwischen der Wasserahgabe durch das Blatt und durch die freie Wassei.'- 
oberfläche (Livihgstons „iudex of transpiring power“) dient zürn Ver- 
gleich der Transpirationsgeschwindigkeit verschiedener Blätter. 

^ Die von Tswetkowa*'^ ausgeführte Nachprüfung der Kohaltmetbode 
zeigte, daß nach diesem Verfahren zwar keine richtigen abHoluten 
Transpirationsgrößen ermittelt werden können, doch die vergleichenden 
Bestimmungen dieselben Verhältnisse ergeben, die nach clor Govvichts- 
methode erhalten werden. 

Bei Vegetationsver suchen und experimentellen Untersuchungem im 
Laboratorium bedient man sich meistens zur Be>stim,mung der Transpira- 
tion der indirekten Gewichtsmethode. Man wiegt die Pflanze vor und 
nach dem Versuche und nimmt an, daß die Differenz sich nur auf die 
Wasserabgabe bezieht. 

^ Dieses Verfahren ist vollkommen zuverlässig, wenn man dafür Sorge 
trägt, daß die Wasserverdunstung tatsächlich nur durch die Pflanze zu- 
stande kommt. Da ein jeder Versuch nur kurze Zeit dauert, so sind die 
bchwankungen des Trockengewichtes der Pflanze im Verlaufe dieser Zeit 
ganz unbedeutend und können vernachlässigt werden, da die Gewichts- 


1 Stahle.: Bot. Z. 52, 117 (1894), 

^ Eine andere sinnreiche Schätzung besteht darin, daß man hvcrrf,?;lc(.,)isclM‘ 
Bewebung^n derErodiumgranne zumTranspirati^^^ vcrvvvndm : D.mi' 

WIN F: Philos. Tr^s. loy. Soc. Lond. (B) 190, 531 (1898). 

Tswetkowa, E.: J. russ. bot. Ges. 14, 19 (1929) (russ). 
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Veränderungen durch Photosynthese und Atmung viel weniger als 1 v H 
derjenigen ausmachen, die bei der Wasser bilanz der Pflanze zustande 
kommt. 

Doch sind hierbei nur Versuche mit ganzen Pflanzen, nicht aber mit 
abgeschnittenen Pflanzenteilen vollkommen zuverlässig. Darin besteht 
die hauptsächlichste Schwierigkeit der indirekten Transpirationsbestim- 
mung. Es müssen Vegetationsgefäße (Bd. 1, S. 263 ff.) samt dem darin 
enthaltenen Boden gewogen werden; das Gesamtgewicht je eines Ge- 
fäßes beträgt durchschnittlich 7 — 15 kg^. Zu derartigen Versuchen muß 
man daher solche Wagen verwenden, die beim Auswiegen sehr großer 
Gewichte immerhin eine befriedigende Genauigkeit gewähren. Außerdem 
muß die Wasserabgabe durch den Boden selbst volUiommen beseitigt 
werden. Zu diesem Zwecke überdeckt man die Bodenoberfläche mit 
metallischen Deckeln, die in ihrer Mitte ein Loch haben, durch welches 
der Stengel der Pflanze durchgelassen wird. Sehr bequem sind auch 
große Gummibeutel, die das ganze Vegetationsgefäß umhüllen und dem 
Stengel dicht anliegend. Zu dauernden Versuchen empfiehlt Maximow**^ 
Zinlideckel, welche dem Rande des Gefäßes angekittet werden. Auch 
der unvermeidliche Raum zwischen dem Stengel der Pflanze und dem 
Rande des Deckelloches wird mit einem weichen Kitt (aus gepulverter 
Kreide und Ricinusöl hergestellt) ausgefüllt. Dieser vollkommene Ver- 
schluß ist unschädlich, falls der Boden gut aeriert ist und die Boden- 
feuchtigkeit 70 vH der vollen Wasserkapazität nicht übersteigt ; bei 
Nichtbeachtung dieser Vorsichtsmaßregeln können anaerobe bakterielle 
Vorgänge im Boden entstehen. 

Maximow (a. a. 0.) betont ausdrücklich, daß die von einigen For- 
schern verwendete Methode, die darin besteht, daß die zu untersuchenden 
Pflanzen vom natürlichen Boden ausgestochen und in die Versuchs- 
gefäße nur kurz vor Beginn des Versuches übertragen werden, zu erheb- 
lichen Fehlern führen kann. Es ist in der Tat zu beachten, daß es bei- 
nahe unmöglich ist, die Pflanzen ohne Beschädigung des Wurzelsystems 
auszustechen. Nun kann selbst eine unbedeutende Beschädigung der 
Wurzel die Transpiration erheblich herabsetzen, da zwischen letzterer 
und der Wasseraufnahme aus dem Boden ein enger Zusammenhang 
besteht. 

Auch ein Arbeiten mit abgeschnittenen Pflanzen oder Pflanzenteilen 
erheischt große Vorsicht, da unter diesen Verhältnissen oft verschiedene 
zum Teil nicht aufgeklärte Änderungen der Transpirationsgeschwindigkeit 
zustande kommen Da aber ein Experimentieren mit abgeschnittenen 

1 Größere Kiilturxjflanzen verlangen zur ■ ■■■■'' ■ F ' ' h’ ■ 'noch größere 

Bodenmengen. Einige Forscher verwenden , ■ ■ ■ \ . ,-.-.^l--^..^J!HO_ 

deren Gewicht unter Umständen 500 kg beträgt (vgi,. z. B. Kissno : ' ■ 
Exper. Stat. Nebrasca Res., Bull. 6, 216 [1916]). — Diese Gefäße 

speziellen Wn.:rr-r. .vr-\'.r,_r-ri werden. 

2 Maxi : bi“ physiologischen Grundlagen der Dürreresistenz der 
Pflanzen, S. 111 (1926) (russ.). 

^ Vgl. dazu u. a. Zemtschuzhikow, E.: Sitzgsber. naturforsch. Ges. Don- 
Univ. 4, 1 (1919) (russ.). 
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Pflanzen viel bequemer ist als ein Arbeiten mit Vegetationsgefäßen, so 
haben mehrere Forscher jene Methode bevorzugt. Hierbei muß man 
jedenfalls die Wägungen so schnell wie möghch ausführen. In einigen 
Fällen wurden abgeschnittene Zweige ohne Wasserzufuhr transpiiieren 
gelassen^. Diese Methode darf allerdings nur mit schwach transpirieren- 
den Pflanzen verwendet werden und erfordert auch in diesem Falle ein 
sehr schnelles Arbeiten. 

Stöcker empfiehlt in Feldversuchen schnelle Gewichtsbestimmun- 
gen der abgeschnittenen Pflanzen mittels der ,,Reise-Probierwage^' von 
Bunge auszuführen. Diese Methode soll in Feldversuchen durchaus zu- 
verlässige Resultate liefern. Noch besser eignet sich vielleicht zu Feld- 
versuchen die von Hubert verwendete 
Ball?:en-Torsionswage, die auch von Kamt 
mit Erfolg benutzt wurde. Die Beschrei- 
bung dieser Wage findet man in Hubers 
ausführlichem Aufsatz. 

Einige Forscher verwendeten Potometer 
zur Bestimmung der Transpiration; hierbei 
wurde angenommen, daß die Wasserauf- 
nahme, welche an Hand des Potometers 
ermittelt wird, der Wasserabgabe bei der 
Transpiration gleich ist. Im^ großen ganzen 
ist dies zweifellos richtig, da die enorm 
großen Wassermengen, die bei der Tran- 
spiration verloren gehen, durch entspre- 
chende Wasserauf nähme ersetzt werden 
müssen, sonst würde die Pflanze schnell 
eintrocknen. Doch halten beide Vorgänge 
zeitlich durchaus nicht immer gleichen 
Schritt, und oft ist es sehr interessant, 
namentlich die Schwankungen des Wasser- 
gehaltes in der Pflanze zu verfolgen. So 
bemerkt man z. B. an sehr heißen Tagen 
zuweilen ein Welken der Pflanzen bei ge- 
nügender Bodenfeuchtigkeit. Dies ist dadurch erklärlich, daß die 
Wurzel nicht imstande ist, die zur Deckung des Transpirationsver- 
lustes notwendigen Wassermengen mit genügender Geschwindigkeit 
durchzulassen. Im Gegenteil dauert die Wasseraufnahme oft auch 
nach Sistierung der Transpiration fort, wie es z. B. im Falle der 
Guttation wahrgenommen wird. Alle diese interessanten Erscheinungen 
kann ein einfaches Potometer nicht entdecken. Doch erlaubt das 
von Vesqtje konstruierte wägbare Potometer (Abh. 17) gleichzeitig 



Abi). 17. Apparat von VesqüE. 
Erklärung im Text. (Nach N. N. 
IWAN0F3?.) 


^ IwANorr, L.: Mitt. Forstinst. 32 (1925) (russ.). ■ 
465 (1923). 


■ Htjbbe, B. : Z. Bot. 15, 


3 Stockee, 0.; Ber. dtsoh. bot. Ges. 47, 126 (1929). — Auch Aeland, A.: 
Ebenda 47, 474 (1929). — Käme, H.: Jb. Bot. 72, 403 (1930). 

3 Hubeb, B.: Ber. dtscb. bot. Ges. 45, 611 (1927). 
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sowohl die Wasserauf nähme als den Wasserverlust zu bestimmen. 
Die Transpiration wird durch Wägung des Apparates mit der in ihm 
befestigten abgesohnittenen Pflanze ausgeführt. Vor dem Beginn des 
Versuches wird das Wasserniveau im anderen Schenl^el des Potometers 
auf den Strich im verengten Teil des Eohres eingestellt. Nach der 
Wägung füllt man das Wasser aus einer kalibrierten Bürette wiederum 
bis auf den Strich nach . und ermittelt auf diese Weise die Menge des 
verbrauchten Wassers. Dieser Apparat ist der einzige, der eine gleich- 
zeitige Bestimmung der Transpiration und der Wasseraufnahme er- 
möglicht, doch gestattet er nur ein Arbeiten mit abgeschnittenen Pflanzen, 
was nach dem oben Erörterten weniger zuverlässig ist, als eine Unter- 
suchung der intakten Pflanzen und zwar namentlich in Bodenkulturen. 

Die Transpiration ist immer großen Schwankungen, im Zusammen- 
hänge mit den Veränderungen der Außenfaktoren unterworfen. Es ist 
daher notwendig, immer zahlreiche gleichzeitige Versuche auszuführen. 
Überhaupt bereitet die scheinbar so einfache methodische Seite der Tran- 
sp>irationsversuche dem Unerfahrenen unerwartete Schwierigkeiten, und 
erst nach längerer Übung gelingt es, zuverlässige Eesultate zu erhalten. 

Zum Schluß bleibt es noch die folgende Frage zu besprechen: Auf 
welche Weise muß man die Versuchsresultate berechnen, damit man 
die Transpirationsintensität verschiedener Pflanzen vergleichen kann? 

Auf den ersten Blick erscheint es als naheliegend, die Transpiration 
ebenso wie die COo-Assimilation aiif die Einheit der Blattfläche zu be- 
rechnen. Wir treffen in der Tat diese Berechnungsart in mehreren ein- 
schlägigen Arbeiten. Livingston (a. a, O.) hat außerdem den Begriff 
der ,, relativen Transpiration“ eingeführt und durch T/JS ausgedrückt, 
worin T die Transpiration der Pflanze auf Einheit der Blattfläche und E 
die Evaporation der Einlieit der freien Wasserfläche bedeutet. 

Doch war selbst die Berechnung der CO 2 -Assimilation auf die Einheit 
der Blattfläche nur so lange ausreichend, bis man sich damit begnügte, 
den Einfluß verschiedener Außenfaktoren auf die Photosynthese einer 
and derselben Pflanze zu studieren. Die ersten Versuche des Verfassers 
dieses Buches und seiner Mitarbeiter über den Tagesverlauf der Photo- 
synthese und die tägliche Ausbeute verschiedener Pflanzen unter 
ungleichen ökologischen und klimatischen Bedingungen 1 zeigten, daß 
die einfache Berechnung auf Einheit der Blattfläche in einigen Fällen 
unzureichend ist. So hat man z. B, gefunden, daß einige Xerophyten 
der zentralasiatischen Wüste fabelhaft große Ausbeuten auf die Einheit 
der Blattfläche zeigten, während einige Kulturpflanzen, die größere 
Ernten als die wildwachsenden Xerophyten liefern, auf die Einheit 
der Blattfläche geringere Ausbeuten gaben. Dieser Sachverhalt ist 
aber dadurch erklärlich, daß die gesamte Blattfläche einer Baum- 
wollpflanze oder einer Gramine e mehrmals größer ist, als diejenige 
eines Xerophyten. Bei der Berechnung auf die gesamte Blattfläche, 

^ KostiZtschew, S., Bazybina, K. u. W. Tschesnoicow: Planta (Berl.) 5, 
696 (1928) j 11, 160 (1930). — Kostytsghew, S. u. H. Kabdo-Syssoiewa: Ebenda 
11, 117 (1930). — Kostytsohew, S. n. V. IBerg: Ebenda 11, 144 (1930). 
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oder mit anderen Worten, auf die ganze Pflanze, was eigentlich vom 
physiologischen Standpunkte aus die einzige einwandfreie Berechnungs- 
art ist, ergibt sich ein ganz anderes Resultat, als bei der Berecdinung 
auf die Einheit der Blattfläche. Das winzige Laubwerk eines Xero- 
phyten hat die Aufgabe, den außerordentlich stark entwickelten unter- 
irdischen Teil der Pflanze zu ernähren ; daher kommt auf die Einheit 
der Blattfläche eine äußerst große Arbeit. 

Es ist ohne weiteres einleuchtend, daß beim Vergleich der Tran- 
spirationsgrößen verschiedener Pflanzen genau dieselben Erwägungen 
maßgebend sind, da die Transpiration ebenso wie die CO« -Assimilation 
eine Punktion der Laubblätter ist. Da aber Versuche über die relative 
Transpiration verschiedener Gewächse schon längst ausgefülnd wurden, 
so haben einige Forscher bereits vor Jahren Bedenken über die Zuver- 
lässigkeit der Berechnung auf Einheit der Blattfläche bei vergleichenden 
Untersuchungen geäußert. Es wurde vorgeschlagen, die Transpiration 
in Prozenten des gesamten Wasservorrates der Pflanze auszudrücken. 
Hierbei zeigte es sich, daß einige Pflanzen im Verlaufe von 1 Stunde den 
gesamten Wasservorrat des Laubwerkes und des Stengels verlieren und 
bei der Transpiration im Schatten Zahlen von 60 vH und darüber als 
durchschnittliche anzusehen sindh 

Da das Wasser etwa 80 vH des Gesamtgewichtes der Pflanze aus- 
macht, so haben einige Forscher vorgeschlagen, obiges Verfahren dadurch 
zu vereinfachen, daß man die Transpiration auf das Frischgewicht der 
Pflanze bezieht. H. Walter- weist außerdem darauf hin, daß die „Ein- 
heit der Blattfläche'' bei den Bestimmungen der Transpiration keine 
konstante Größe darstellt, da es sich zeigte, daß transpirierende klächcn 
von nicht kreisrunder Form namentlich in bewegter Luft (was unter 
natürlichen Verhältnissen fast immer der Fall ist) je nach ihrer Lage 
verschiedenartig evaporieren. Wird z. B. ein Rechteck entweder seiner 
kurzen oder seiner langen Achse nach in der Richtung des Windes ge- 
stellt, so kann dies einen Transpirationsunterschied von 20 vH herboi- 
führen. Aus diesen Resultaten zieht Walter die Schlußfolgerung, daß 
eine Berechnung auf Blattfläche nicht nur für vergleichende Bestim- 
mungen unzureichend, sondern auch an und für sich ungenau ist. Der 
genannte Forscher empfiehlt daher, Transpirationsgrößen nur auf das 
Frischgewicht der Pflanze zu beziehen, 

STOCKER3 schlägt vor, das evaporierte Wasser auf die Oberfläche 
oder in vereinfachter Form auf das Frischgewicht der Wurzeln zu be- 
rechnen, da die erhaltene Größe die Wassermenge anzeigt, welche täg- 
lich die Einheit dos Wurzelsystems passiert und folglich darüber Auf- 
schluß gibt, mit welcher Leichtigkeit die Pflanze das ihr notwendige 
Wasser aus dem Boden gewinnt.' Diese Berechnung hat aber selbst- 


ma L. u. W. Simonowa: Arb. bot. Gart. Tiflis 19, 

109 (1917) (russisch). 

quantitativer Betrach- 

Stöcker, 0.: Z. Bot. 15, 1 {1923). 
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verständlich spezielles Interesse und könnte kaum zu vergleichenden 
Bestimmungen der Transpiration selbst verwendet werden. Dieselbe 
Bemerkung betrifft die von Hubert ausgeführte Berechnung der Tran- 
spirationsintensitäk auf die Querschnittsfläche des wasserleitenden 
Systems der Pflanze. Derartige Berechnungen sind wohl sehr interes- 
sant und für die Erkenntnis des Wasserhaushaltes der Pflanze bedeu- 
tungsvoll, doch kommen sie als Methoden der vergleichenden Transpi- 
rationsmessungen kaum in Betracht. 

Koketsu^ kommt zum Schluß, daß die zuverlässigste Methode der 
Berechnung der Transpirationsgröße, sowie des Wassergehaltes der Blät- 
ter darin besteht, daß man die genannten Größen auf die Einheit des 
Volumens der Trockensubstanz bezieht. Die trockene Substanz wird 
zu einem feinen Pulver zerrieben und das Volumen des Pulvers ge- 
messen. Nach anderen eingehenden Prüfungen desselben Forschers ist 
die Berechnung sämtlicher Bestandteile der Pflanze, und zwar der Asche, 
der Kohlenhydrate, der Eiweißkörper usw. auf die Einheit des Trocken- 
volumens am meisten zu empfehlen^. 

In der Landwirtschaft hat sich der Begriff ,,Transi)irationskoeffi- 
zient“ eingebürgert. Unter diesem Ausdruck versteht man das Ver- 
hältnis des im Laufe der- Vegetationsperiode entstandenen Trockenge- 
wichtes der Pflanze zur Menge des im Verlaufe derselben Zeit bei der 
Transpiration abgegebenen Wassers. Die erste Größe setzt man gewöhn- 
lich gleich 1 und gibt nur den Nenner des Bruches an, da die Menge 
des Transpirations Wassers diejenige der Trockensubstanz mehrfach über- 
steigt. In der amerikanischen Literatur wird der Ausdruck ,, Transpira- 
tionskoeffizient durch ,, water requirement of plants'' ersetzt. Ma- 
xiMOW^ hält es für ratsamer, den reziproken Wert zu benutzen, d. i. die 
Mengen der bei Verdunstung von 1 Liter Wasser in verschiedenen Pflanzen 
gebildeten Trockensubstanz -zu vergleichen. Es ist ohne weiteres ersicht- 
lich, daß der Begriff ,,Transpirationskoeffizient‘^’'’ nur wirtschaftlichen 
Zwecken dienen kann, da die Photosynthese und die Transpiration 
in physiologischer Hinsicht selbständige Vorgänge darstellen. Der Tran- 
spirationskoeffizient oder der ,, Wasserbedarf cler Pflanzen' h nach der 
Ausdrucksweise der amerikanischen Forscher, steht mit der Frage der 
Dürreresistenz der Pflanzen im Zusammenhänge, worüber noch weiter 
unten die Eede sein wird. Die Bestimmung des Wasserbedarf s der Pflanze 
ist ziemheh umständlich. Zu diesen Versuchen müssen derart eingerich- 
tete Vegetationsgefäße verwendet werden, daß die Wasserverdunstung 
nur durch das Laubwerk der Pflanze stattfinden kann (siehe oben) . Man 

Huber, B.: Ber. dtsch. bot. Ges. 42, 27 (1924). — Jb. Bot. 04, 1 (1924). 

2 KÖketsu, R.: Botanic. Mag. Tokyo 43, 253 (1929); 39, 169 (1925). 

KöketsUjR. u. S.Yasuda: Arb. bot. Labor, ksl. Kyushu-XJniv. 2, 200 (1927). 
— Kökbtsu, R. u. S. FuRAia: Ebenda 2, 273 (1927). — Koketsu, R. u, H. Ko- 
saka: Ebenda 3, 36 (1928). — Koketsu, R. u. M. Takenouchi: Ebenda 3, 154 
(1928). — Kökbtsu, R., Kosaka, IL, Sato, T. u. T. Eüjita: Ebenda 3, 232 
(1929). — Koketsu, R.: Ebenda 4, 134 (1930). 

Maximow, N. : Die physiologischen Grundlagen der Dürrer esistenz der 
Pflanzen (1926) (russ.). 
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mißt dui'cli Wägung der Gefäße die Menge des verschwundenen Wassers 
und füllt letzteres quantitativ nach. Am Ende der Vegetationsperiode 
summiert man die zugesetzten Wassermengen und bestimmt das Trocken- 
gewicht der Versuchspflanze. 

Die Physiologie des Spaltöffnungsapparates. Bevor wir zur Bespre- 
chung der Transpiration unter natürhchen Verhältnissen schreiten, ist 
es notwendig, die Eigenschaften des Spaltöffnungsapparates kennenzu- 
lernen, da letzterer eine überaus wichtige Bolle im Transpirationsvor- 
gange spielt: ist doch die stomatäre Transpiration meistens mehrmals 
stärker, als die cuticuläre. 

Allgemeine Angaben über Größe, Verteilung und Form der Spalt- 
öffnungen sind in Lehrbüchern der Pflanzenanatomie zu finden. Hier 
seien nur die wichtigsten Tatsachen auf diesem Gebiete in kurzer Form 
zusammengefaßt . 

Die Spaltöffnungen dienen zur Ventilation des inneren Luftraumes 

des Blattes. Eine jede 
Spaltöffnung besteht 
aus zwei meistens sichel- 
förmig gekrümmten 
Schließzellen, die sich 
sowohl durch diese Form 
als durch Chlorophyll- 
gehalt von den gewöhn- 
lichen Epidermiszellen 
scharf unterscheiden. 
Zwischen den konka- 
ven Seiten der beiden 
Schließzellen befindet 
sich die Spalte, die auf 
dem Querschnitt eme unregelmäßige Form hat und innerhalb des Blattes 
in die sogenannte Atemhöhle einmündet (Abb. 18). Letztere ist oft mit 
anderen Intercellularräumen des Blattes verbunden, deren Gesamtheit 
ein komphziertes System von Kammern und Kanälen bildet. Nach den 
Untersuchungen Negers ^ sind bei einigen Pflanzen sämtliche Intercel- 
lularen je eines Blattes miteinander verbunden; bei anderen Pflanzen 
bleiben dagegen die Inter cellularen nur innerhalb eines in den Nerven- 
maschen eingeschlossenen Feldes im Zusammenhänge. 

Bei den meisten Mesoph 3 rten findet man Spaltöffnungen auf den 
beiden Seiten des Blattes ; die Länge der Spaltöffnungen schwanlrf mei- 
stens zwischen 10 und 15 q ; auf 1 qmm Blattoberfläche liegen bei den 
Dikotylen meistens Hunderte von Spaltöffnungen; im Durchschnitt findet 
man 100 — 300 Spaltöffnungen auf 1 qmm. In einzelnen Fälleii (Fili- 
pendula ulmaria) hat man aber gar 1250 Spaltöffnungen auf 1 qmm 
gefunden 2. 




T:-aclescantia virginica. 
:i-". Unter der Spalte befindet 
sich die Atemhöhle. (Aus „Bonner Lehrbuch“.) 


1 Ne&ee: Flora (Jena) 11/12, 162 (1018). 

2 Yapp, R. H.: Ann. of Bot. 26, 816 (1912). 
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Oben wurde bereits erwähnt, daß die Intercellularen des Blattes, 
die durch Spaltöffnungen mit der Außenluft kommunizieren, oft auch 
miteinander verbunden sind. JSTun besteht bei den meisten Pflanzen 
auch eine direkte Verbindung der Intercellularen des Blattes mit den- 
jenigen des Blattstieles und des Stengels. Im letzteren befinden sich 
Intercellulargänge nur in Binde und Mark, während der Holzzylinder 
aus fest zusammengefügten Elementen zusammengesetzt ist. Den Zu- 
sammenhang der Int er cellularen des Blattes mit denjenigen der Binde 
und des Markes kann man durch den folgenden einfachen Versuch demon- 
strieren^. Man befestigt einen abgeschnittenen beblätterten Sproß mit- 
tels eines Kautschukstopfens im tialse eines Glasgefäßes, wie es aus der 
Abb. 19 zu ersehen ist. Die Schnittfläche des Sprosses muß ins Wasser 
tauchen. Nun steigert man den Luftdruck auf 
die Blätter durch eine Quecksilbersäule und be- 
merkt alsbald einen Strom von Gasbläschen, 
welche aus der Schnittfläche und zwar nur aus 
Binde und Mark heraustreten. Dies ist die atmo- 
sphärische Luft, welche durch das Druckgefälle 
in die Spaltöffnungen hineingepreßt wird, sämt- 
liche Inter cellularen des Stengels passiert und 
durch das Wasser hinausdiffundiert. 

Auch in der Natur kann man ähnliche Vor- 
gänge beobachten, und zwar u. a. an den Blättern 
von Nelumbium sj)eciosum, w^o infolge der 
Gasdiffusion, die mit Wasserdampf angereicherte 
Luft aus den Spaltöffnungen fortwährend heraus- 
strömt. 

Alle diese Beobachtungen beweisen, daß 
Spaltöffnungen in der Tat Ausführungsgänge des 
gesamten Intercellularsystems der Pflanze sind. ai) 1 ). io. HOimEt« Versuch. 
Wichtig ist daher der Umstand, daß die Schließ- 
zellen der Stomata bei den meisten Samen- 
pflanzen Bewegungen ausführen, welche ein Öffnen und Schheßen 
der Spalte bewirken und als Begulations Vorgänge anzusehen sind. 
Die Analyse der genannten Bewegungen wurde zuerst von Sohwen- 
ausgeführt und richtig gedeutet. Als die primäre Ursache 
der Bewegungen der Schließzellen ist nach Sci-iwendenee eine Tur- 
goränderung anzusehen. Hierzu gesellen sich die eigenartigen Wand- 
verdickungen der Schließzellen, welche derart wirken, daß bei Turgor- 
zunahme die Spalte geöffnet, bei Turgorabnahnie aber geschlossen wird. 
Bezügüch der Einzelheiten muß auf die Lehrbücher der Pflanzenana- 
tomie verwiesen werden. Hier wollen wir nur den verbreitetsten Typus 
der Pormveränderung einer Spaltöffnung beschreiben. Auf der Abb. 20 
geben die dicken Umrisse die Eorm der Schließzellen bei geöffneter, die 
düimen bei geschlossener Spalte. Es ist ersichtlich, daß beim Öffnen 

1 Höhnel, P.: Jb. Bot. 12, 52 (1879). 

2 ScHWEUDENEE, S. : Mber. Berl. Akad. Wiss. 1881, 833. 
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der Spalte zunäclist die mit d bezeiclineten dünnen Teile der Zellwan- 
dangen durch den zunehmenden Turgordruck gespannt werden, während 
sie bei geschlossener Spalte herausgeschoben werden und sich gegen- 
seitig berühren. Gleichzeitig verändern die beiden Schließzellen ihre 
Form und Lage durch den Druck der anliegenden Epidermiszellen. Bei 
geschlossener Spalte werden die Schließzellen durch die Lage der Wände 
der benachbarten Epidermiszellen bei G zusammengeschoben; bei der 
Zunahme des Turgordruckes nehmen die Zellwände bei C eine senkrechte 
Lage ein und ziehen die Schließzellen auseinander. Bezüglich anderer 
bemerkenswerten zu demselben Zwecke dienenden Einrichtungen muß 
auf die Origüialmitteilung Sohwendenebs oder auf Habeblandts „Phy- 
siologische Pf lanzenanatomie“ 1 verwiesen werden. Besonders empfind- 
lich ist die Einrichtung des Spaltöffnungsapparates bei den Gramineen, 
wo bereits unbedeutende Schwankungen des Turgordruckes entspre- 
chende Bewegungen der Schließzellen bewirken. 



20. Schema der Bewegungen der Schließzcllen. lOrklärimg im Text. (Nach Soiiwendeneii.) 

Durch neuere Untersuchungen wurde außer Zw'eifel gestellt, daß bei 
den Bewegungen der Schließzellen deren osmotischer Wert sich stark 
und schnell verändert. ISTach ist der osmotische Wert der Schließ - 

zellen bei geschlossener Spalte demjenigen der benachbarten Epidermis- 
zellen und einer 0,15 mol. UaCl-Lösung gleich; bei offener Spalte ist 
aber der osmotische Wert der Schließzellen enorm groß und zwar gleich 
1 — 2 Mol NaCl (45 — 90 Atm.). STEiNBEBaEB^ hat diese Resultate voll- 
kommen bestätigt. Derartige Bestimmungen sind übrigens ziemlich um- 
ständhch, da Mineralsalze in die Schließzellen leicht eindringen, Zucker- 
lösungen aber Katatonose (siehe oben) hervorrufen^. Dieselbe beruht 
auf einer Stärkebildung aus Zucker, die nach ungemein schnell 

vor sich geht: In den sich allmählich schließenden Schließzellen erscheint 


1 Habeblandt, G. : Physiologische Pflanzenanatomie, 5. Aufl. 1918. 

2 Iljin, W. : Beih. z. Bot. Zbl. (I) 32, 15 (1915). — Bestätigung bei Wigoans, 
R. G.: Amer. J. Bot. 8, 30 (1921). 

Steinbebger, A. L.: Biol. Zbl. 42, 405 (1922). 

ILJIN, W.: Jb.Bot. 61, 670, 698(1922). — Biochem. Z. 132,494,511(1922). 
- iLJiN, W.: Beih. z.- Bot. Zbl. (I) 32, 15 (1915). 
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bereits nach 1/2 Stunde Starke. Die überaus schnellen Turgor Änderungen 
der Schließzeilen sind wohl auf die Zuckerhildung aus Stärke sowie auf 
den umgekehrten Vorgang zurückzuführen. Nach Kümmlbri spielt der 
Chlorophyllgehait der Schließzellen bei den genannten Turgorschwan- 
kungen nur eine untergeordnete Rolle, da dieselben auch in den chloro- 
phyllfreien Schließzellen mit gleicher Geschwindigkeit stattfinden sollen. 

Bezüglich der Bedeutung des osmotischen Wertes und der Saugkraft 
der Nehenzellen der Spaltöffnungen beim Vorgang des Öffnens und 
Schließens der Spalte gehen die Meinungen auseinander. Steinbbboer- 
kommt zum, Schluß, daß Nebenzelleri keine große Rolle spielen. Hauen 
namentlich aber STRÜuaER u. Webern behaupten hingegen, daß Neben- 
zeilen das Sjuel der Schließzellen wesentlich beeinflussen. Bei geschlosse- 
nen Spalten, wobei die Schließzellen sich mit Stärke füllen, sind die Ne- 
benzellen stärkefrei, bei offenen Spalten verhalten sich die Schließ- und 
Nebenzellen umgekehrt. Die Schlußfolgerungen von Strügcieb u. 
Weber wurden von A. Richter u. Dworetzkaia"^ nicht bestätigt, ob- 
gleich die genannten Forscher das gleiche Verhalten der Zellen bezüglich 
der Stärke wahrgeriommen haben. Doch zeigte es sich, daß nur die 
Schließzellen allein große Schwankungen des osmotischen Wertes auf- 
wiesen (bei Galium Aparine wurden die Schließzellen bei offenen 
Spalten erst durch eine 1,»5 mol. KNOa-Lösung plasmolysiert !) ; der osmo- 
tische Wert der Nebenzellen war verhältnismäßig niedrig (0,35 Mol 
KNOa) und von der Gegenwart oder Abwesenheit der Stärke vollkommen 
unabhängig. In einigen Fällen erwiesen sich die Nebenzellen als über- 
haupt stärkefrei. Aus diesen Resultaten ziehen die Verfasser den Schluß, 
daß nur die Turgorschwankungen der Schließzellen selbst im Spiel der 
Spaltöffnungen maßgebend sind. Kisselewö nimmt an, daß für das 
Öffnen und Schließen der Spaltöffnungen in erster Linie Permeabilitäts- 
änderungen der Schließ zellen verantwortlich sind. Bei Permeabilitäts- 
steigerung fällt der Turgor der Schließzellen und die Spalte wird ge- 
schlossen; bei Nichtpermeabilität der Schließzellen steigt der Turgoi' 
und die Spalte wird geöffnet. Da aber auch die Veränderungen des 
osmotischen Wertes der Schließzellen außer Zweifel gestellt sind, so er- 
weist sich der physikalisch-chemische Mechanismus der Bewegungen der 
Schließzellen als eine komplizierte Erscheinung. Dies ist auch aus der 
folgenden Beobachtung Stäeeelts’ zu ersehen: Auf den ersten Blick 
könnte man annehmen, daß je größer der Wassergehalt der Schließzellen 
ist, desto breiter die Spalte sich öffnen muß. In Wirklichkeit existiert 
aber ein optimaler Wassergehalt, bei welchem besonders günstige Be- 

1- Kümmlee, A.: Jb. Bot. CL 610 (1922). — Vgl. aber Paetz, K. W,: Planta 
(Berl.) 10, 611 (1930). 

2 Steinbeegee, A. L. : Biol. Zbl. 42, 405 (1922). 

3 Hager: Beitr. allg. Bot. 1, 275 (1916). 

^ Steüggee-u. Weber: Ber. dtsch. bot. Ges. 44, 272 (1926). 

5 Richter, A. n. E. D woeetzicaia : J. exper. Landw. öüdosten 4, 3 (1926) 
(russ.). 

<5 Kissblbw, N.: Beih. z. Bot. Zbl. (I) 41, 287 (1925). 

7 StIlfelt, M. G.: Planta (Berl.) 8, 287 (1929). 
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diiigimgen für das Offenhalten der Spalte geschaffen werden. Sowohl 
bei Verminderung, als bei Vergrößerung des optimalen Wassergehaltes 
tritt eine Abnahme der Spaltweite ein. Dies soll dahin gedeutet werden, 
daß im Spiele der Spaltöffnungen auch Reizerscheinungen beteiligt sind, 
und der genaimte Vorgang nicht schlechthin auf osmotische Verhält- 
nisse zurückzuführen ist. In einer anderen Arbeit teilt STAnrELT^ 
mit, daß die Schließzellen rhythmische Pulsationsbewegungen ausführen. 
Die durchschnittliche Periode der Pulsation ist nach Stäleelt gleich 
20 Min., die Amplitude beträgt 0,5 — 17 vH der mittleren Breite: Die 
Pulsationen sämtlicher Schheßzellen auf der Oberseite eines Blattes ha- 
ben einen nahezu synchronen Verlauf und können daher statistisch fest- 
gestellt werden; der Variationskoeffizient ist 0,54 vH. Durch starke 
Beleuchtung werden die genannten Bewegungen verhindert. Diese Pulsa- 
tionen vermochte Kerl- nicht zu bestätigen, was freilich in Anbetracht 
der zu diesen Beobachtungen notwendigen feinen Methodik keineswegs 
als eine Widerlegung der STÄLEBLTschen Angabe anzusehen ist. 

Die Verteilung der Spaltöffnungen auf der Oberfläche des Blattes 
wird als eine für den schnellen Gasaustausch sehr günstige angesehen. 
Bereits im ersten Bande wurden die Resultate von Brown u. Escombe^^ 
angeführt, laut welchen die Verdampfung durch zahlreiche kleine Poren 
nicht der Eläche, sondern dem Radius (wenn wir der Einfachheit halber 
die Poren kreisförmig annehmen) proportional ist. Daher muß z. B. eine 
große Öffnung weniger Dampf durchlassen, als mehrere kleine Öffnungen, 
deren Gesamtfläche derjenigen der großen Öffnung gleich ist. Ist ein 
Gefäß durch eine für den Wasserdampf undurchlässige Membran ver- 
schlossen und sind in dieser Membran so viele kleine Poren Vorhand, eii, daß 
die Summe ihrer Durchmesser demjenigen des Gefässes gleich ist, so wird 
durch die Poren so viel Dampf durchgelassen, als ob gar keine Membran 
existierte. Solche Verhältnisse sind nach Brown und Esoombe in einer 
Epidermis mit off enen Spaltöffnungen verwirklicht. Dieser Sachverhalt 
ist dadurch erklärlich, daß oberhalb der Öffnungen Kuppen der wasserge- 
sättigten Luft entstehen. Je kleiner die Öffnungen sind, desto schneller 
erfolgt die Zerstreuung der wassergesättigten Kuppen. In einigen Fällen 
wurde in der Tat eine Transpirationsgeschwindigkeit der Blätter wahr- 
genommen, die der Evaporisation einer freien Wasserfläche gleich war. 

Bachmann'I' zeigte, daß obige Regel nur für außerordentlich dünne 
Membranen zu Recht besteht. Sie gilt außerdem nur für ruhige Luft, 
was in Versuchen über die Transpiration der Pflanzen fast nie vorkommt. 
Bei ruhiger Luft wird die Evaporationsgeschwindigkeit durch die fol- 
gende Formel dargestellt^ ; 


m — 4:hr • log 




^ Stalpelt, M. G.: Ebenda, 7, 720 (1929). 

- Kerl, K. W.: Diss. Köln 1929. — Auch Planta (BerL) 9 , 407 (1929). 

^ Philos. Trans, roy. Soc. Lond. (B) 10^, 223 

^ Bachmann, F.; Jb. Bot. 61, 372 (1922). 

5 Stefan, J.: Sitzgsher, ksL Akad. Wiss. Wien (II) 83 (1881). 
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Hierin bedeutet m die in der Zeiteinheit verdunstete Masse, Ic ist der 
Diffusionskoeffizient, r der Radius der verdampfenden Fläche, P der 
Luftdruck, fi und der Druck des Wasserdampfes an der Wasserober- 
fläche und in einer bestimmten Entfernung von dieser (d. i. der Sätti- 
gungsdruck bei der gegebenen Temperatur) . Nun ist aber bei strömen- 
der Luft keine konstante Größe. Für bewegte Luft haben Sieep u. 
Noaok die folgende Gesetzmäßigkeit gefunden. In der obigen Formel 

wurde log für die Verdampfung in der Zeiteinheit gleich einem 
konstanten Faktor a gesetzt. Dann ist also 

m~4zk^r ‘ a. 

Aus den Versuchsresultaten von Sieep und Noack^ ergab es sich, 
daß zwischen den für verschiedene Windstärken geltenden Größen von a 
die folgende Beziehung besteht: 

log • ^ = ß - Konst., 

worin x eine beliebige in Stundenliter ausgedrückte und 2x dementspre- 
chend die doppelte Windgeschwindigkeit bedeutet. Leider wird die 
Größe von ß durch die Form und Größe der Evaporationsfläche beein- 
flußt. In diesem Zusammenhänge weisen Sieep u. Noack darauf hin, 
daß der Begriff der relativen Transpiration (siehe oben) ziemlich illuso- 
risch ist, da derselbe durch Versuche illustriert wird, in denen die tran- 
spirierende Blattfläche mit der gleichen freien Wasserfläche verglichen 
wird. Nun folgt aber die Evaporation einer freien Wasserfläche bei 
steigender Windgeschwindigkeit ganz anderen Gesetzmäßigkeiten, als die 
multiperforierter Septa. 

Bereits in dieser ersten Arbeit haben die Verfasser außerdem Be- 
denken erhoben gegen die Extrapolation der Resultate von Beown und 
Escombe, die mit Poren arbeiteten, welche bedeutend größer als die 
Spaltöffnungen der Blätter waren. In einer anderen Arbeit äußern sich 
Sieep u. Seybold^ dahin, daß die Resultate der britischen Forscher 
für die Spaltöffnungen nicht gültig seien und daher die Transpiration 
eines Blattes der Evaporation einer freien Wasserfläche nie gleich- 
kommen soll. Doch wurde dieses Resultat in Transpirationsversuchen 
einiger Forscher erreicht und es gelang Hubee'^ durch direkte Versuche 
nachzuweisen, daß die Spaltöffnungen in Größe und Verteilung ihrem 
Zwecke noch besser angepaßt sind, als man dies nach den Untersuchun- 
gen von Beown und Escombe annehmen könnte: Die Spaltareale schei- 
nen gerade so bemessen, daß bei den Höchstwerten die freie Diffusion 
praktisch erreicht werden kann, während jede Verringerung des Poren- 
areals gleich eine sehr ausgiebige Herabsetzung der Diffusion mit sich 
bringt. Ein wenig größeres Porenareal würde nicht nur das Diffusions- 
vermögen kaum steigern, sondern zugleich die Regulierbarkeit der Diffu- 


1 Sterp, H. u. K. L. Noack: Jb. Bot. 00, 459 (1921). 

2 SiERi^ H. u. A. Seybold: Planta (BerL) 0, 115 (1927); 5, 616 (1928). 
Hitbee, B.: Jb. Bot. 04, 1 (1924); — Ber. ritsch, bot. Ges. 40, 610 (1928). 
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Bxoii beeinträchtigen. Dazu kommt noch der Umstand, daß bei ge- 
schlossenen Spaltöffnungen die Transpiration der erwachsenen Blätter 
außerordentlich stark herabgesetzt wird. Alle diese Tatsachen beweisen, 
daß der Spaltöffiumgsapparat seinen Funktionen sehr gut angepaßt ist 
und eine höchst vollkommene Einrichtung darsteilt. Die Kenntnis der 
Bedingungen, unter denen die Spaltöffnungen offen oder gesclilossen 
bleiben, ist daher sehr wichtig, und es wurden in der Tat mehrere Unter- 
suchungen auf diesem Gebiete ausgeführt. 

Methoden zur Erniittlimg des Öffnungsziistandes dei' Spalt- 
öfthiingeui. Da die Bewegungen der Schließzellen durch verschie- 
dene Eingriffe ausgelöst werden können, so darf man zur Ermitte- 
lung des Zustandes der Spaltöffnungen nur schnell arbeitende Methoden 
verwenden. Die einfachste Methode ist selbstverständlich die direkte 
Beobachtung der Stomata unter dem Mikroskoj) an unversehrten Blät- 
tern. Doch erhält man hierbei nicht mit allen Blättern genügend scharfe 
und meßbare Bilder. Die Blätter müssen einigermaßen durchsichtig und 
die Spaltöffnungen nicht tief hineingesenkt sein. Nach Stälfblt^ sind 
zwar die Spaltöffnungen bei den meisten Pflanzen unmittelbar sichtbar 
und meßbar, doch gelingt es nicht bei den Messungen über die Genauig- 
keit einer Schätzung hinauszukoinmen. Der genannte Forsclier hat je- 
doch gefunden, daß man das Verfahren dadurch erhcblicli verbessern 
kann, daß man die Blätter in Paraffinöl einbettet und mit Immersions- 
systemen arbeitet. Der Zustand der Spaltöffnungen soll durch Paraffinöl 
nicht beeinflußt werden, die Beobachtung ist aber viel bequemer und 
genauer. In neuerer Zeit wird zur Messung der Spaltöffnungen an 
lebenden Blättern der Opakilluminator ^ verwendet, ein Beleuchtungs- 
apparat, der am Mikroskop zwischen Tubus und Objektiv angebracht 
wm'd und eine oberseitige Beleuchtung des Blattes bewirkt. Doch sind 
genaue Messungen auch mittels des Opaldlluminators kaum zu erreichen. 

Der Mangel der obigen Methode besteht außerdem darin, daß immer 
nur ein kleiner Teil des Blattes untersucht wird. Es ist daher empfehlens- 
wert, mehrere Beobachtungen an verschiedenen Stellen auszuführen, w^as 
dadurch ermöglicht wird, daß . die Bewegungen der Schließzellen nach 
Stälfblt durch die grelle Beleuchtung unter dem Mikroskop sistiert 
werden. 

Eine weitere Verbreitung hat die mila'oskopische Untersuchung der ge- 
töteten Spaltöffnungen gefunden. Lno yd ^ hat eine Methode vorgeschlagen, 
die, seiner Ansicht nach, so schnell arbeitet, daß eine Abtötung der 
Epidermis ohne Änderung des Öffnungszustandes der Spaltöffnungen er- 
zielt werden kann. Die Oberhaut des Blattes wird mit einer Pinzette 
abgezogen und sofort in absoluten Alkohol getaucht. Diese Operation 


^ StAlfelt, M. G.: Handbuch der biologischen Arbeitsmethoden, von Ab- 
derhalden, Abt. 11, Teil 4, 167 (1929). 

2 Stäleelt, M. G.: Flora (Berl.) 21, 236 (1927). 

3 Paetz, K. W.: Planta (Berl.) 10, 611 (1930), 

4 Lloyd, F.E.: The Physiology of Stomata. Carnegie Inst. Washington, 
Puhl. 82 (1908). 
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muß höchstens 1 — 2 Sek. dauern, sonst sind die Messungen, nach Lloyds 
eigener Aussage, wegen der Möglichkeit einer durch Wundreiz hervor- 
gerufenen Bewegung der Schließzellen, nicht zuverlässig. Einmal in Alko- 
hol getaucht, sind die Spaltöffnungen fixiert und können dann in aller 
Kühe gemessen werden. Es müssen natürlich zahlreiche Beobachtungen 
an verschiedenen Teilen des Blattes ausgeführt werden. 

Die Methode ist zweifellos sehr bequem, ihre Bedeutung hängt aber 
davon ab, in welchem Maße der Zustand der Spaltöffnungen während 
des Präparierens unverändert bleibt. Lloyd weist zwar darauf hin, daß 
Keizwirkungen bei schnellem Arbeiten ausgeschlossen sind, doch kommt 
Sayre^- zum Schluß, daß die Methode mit einer unvermeidlichen Fehler- 
quelle verbunden ist; Durch Ablösen der Epidermis werden nämlich 
die Spannungsverhältnisse zwischen den Schließ- und den Epidermis- 
zellen, sowie den inneren Geweben gestört, wodurch je nach Umständen 
entweder ein Öffnen oder ein Schließen der Sx^alte herbeigeführt wird, 
da das Spannungsgleichge wicht zwischen Epidermis und inneren Ge- 
weben nicht konstant ist, sondern periodisch schwankt. Auch die Wasser- 
reserve des Blattes wirkt auf die Richtung der Bewegungen der Schließ- 
zellen an abgelöster Oberhaut mit. 

Es ist allerdings wohl möglich, daß namentlich die xeromorphen 
Pflanzen mit harten Laubblättern, mit denen Lloyd nach seiner Me- 
thode arbeitete, ganz schwache oder gar keine Spannungen aufweisen, 
die auf den Zustand der Schließzellen einwirken könnten. Doch ist es 
kaum zweifelhaft, daß die LLOYDsche Methode sich nur mit einigen be- 
stimmten Pflanzen bewährt und nicht allgemein brauchbar ist. Vor dem 
Gebrauche muß die Methode mit der zu untersuchenden Pflanze sorg- 
fältig geprüft werden; arbeitet man hingegen gleichzeitig mit mehreren 
Pflanzen, so ist es vielleicht ratsamer, andere Methoden zu verwenden. 

Sehr bequem für Feldversuche ist die sogenannte Infiltrationsme- 
thode, die in verschiedenen Modifikationen verwendet wird. In ihrer 
ixrsprünglichen Form wurde sie von Molisoh^ beschrieben. Sind die 
Spalten weit geöffnet, so ist es möglich, die Intercellularen mit Alkohol 
zu füllen. Man bringt mittels eines Glasstabes einen Tropfen absoluten 
oder sehr starken Alkohols auf das Blatt, wobei selbstverständlich eine 
jede auch sehr geringe Verwundung des Blattes sorgfältig vermieden 
werden muß. Bei stattgefundener Infiltration wird das Blatt an be- 
stimmten Stellen durchsichtig; im reflektierten Lichte erscheinen auf 
der Oberfläche des Blattes entweder zahlreiche dunlde Punkte, oder 
die ganze vom Alkohol befeuchtete Fläche wird dunkel gefärbt. 

Molisoh gibt an, daß der AUcohol das Blatt nicht mehr zu infil- 
trieren vermag, wenn die Weite der SjDalte unter eine gewisse Grenze 
fällt, doch können dann einige andere organische Flüssigkeiten durch 
die Spalte eindringen. Molisoh verwendete meistens Alkohol, Benzol 
und Xylol. Zunächst wurde Alkohol geprüft. Trat keine Infiltration 

^ Sayre, J. D.: The Ohio J. Sei. 26, 233 (1926). 

2 Molisch, H,: Z. Bot. 4, 106 (1912). 

KoBtytschew-Went, Pflaiizenphysiologie IL 
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ein, so wiu'den die beiden anderen Indicatoren versucht. Stein ^ ver- 
wendete die Indicatorenreihe Paraffinöl, Petroleum und Petroläther. 
Nicht alle Pflanzen besitzen Spaltöffnungen, die für Paraffinöl durch- 
lässig sind. Dieteioh^ hat eine Reihe von 10 ungleich eindringenden 
Indicatoren vorgeschlagen. 

Die Infiltrationsmethode gewährt folgende Vorteile. Erstens wird 
der Zustand eines ganzen Blattes und nicht einer wiHhürlich gewählten 
kleinen Fläche des Blattes untersucht. Zweitens ist die Methode wegen 
der schnellen Ausführung zu Feldversuchen besonders geeignet und ge- 
stattet innerhalb kurzer Zeit eine sehr große Anzahl der Blätter ver- 
schiedener Pflanzen zu untersuchen. Doch ist es kaum wahrscheinlich, 
daß die Infiltrationsmethode so feine quantitative Unterschiede im 
Öffnungszustande der Spaltöffnungen anzeigt, wie es anfänglich an- 
genommen wurde. Dies hätte nur dann der Fall sein können, wenn das 
Durchdringen eines jeden Indicators nur durch den Öffnungsgrad der 
Spalte bestimmt wäre. In Wirklichkeit spielen aber hierbei auch andere 
Umstände eine hervorragende Rolle. So ist z. B. nach ÜRSPRUNa^ das 
Eindringen einer Flüssigkeit von ihrer Oberflächenspannung iind der 
Fähigkeit benetzungshemmende Stoffe zu lösen abhängig. Als be- 
netzungshemmende Stoffe kommen fettige iind wachsartige Verbin- 
dungen, sowie adhärierende Gasschichten in Betracht. 

In einigen Fällen, namentlich bei Blättern, welche Spaltöffnungen 
nur auf einer Seite führen, wird die Infiltration bei Benetzung einer 
großen Fläche dadurch verhindert, daß die in den Intercellularen vor- 
handene Luft nicht verdrängt werden kann. Um diesen Übelstand nach 
Möglichkeit zu beseitigen, ist es notwendig, immer nur geringe Blatt- 
flächen zu benetzen. In anderen Fällen kann es im Gegenteil Vorkom- 
men, daß ein Blatt beim Eindringen des Indicators durch die wenigen 
geöffneten Spalten vollkommen infiltriert wird, obgleich ein Teil der 
Spaltöffnungen geschlossen bleibt. Daher ist die Infiltrationsmethode 
besonders für solche Blätter geeignet, welche netzartige und scharf 
hervortretende Nerven haben. Die Intercellularen solcher Blätter sind 
meistens in vereinzelte Räume getrennt, wobei der Übergang der infil- 
trierenden Flüssigkeit von Raum zu Raum auf große Schwierigkeiten 
stößt. 

Nach dem oben Erörterten ist ersichtlich, daß die Infiltrations - 
methode in quantitativer Hinsicht wohl nur als eine annähernde Schät- 
zung verwendet werden kann, wobei nicht die Natur der verwendeten 
Flüssigkeit, sondern die Geschwindigkeit der Infiltration und die Größe 
der nach einer bestimmten Wirkungszeit infiltrierten Gebiete des Blat- 
tes als Grundlagen der Beurteilung des Öffnungszustandes der Spalt- 
öffnungen dienen. 

Für solche Blätter, welche durch dichte Behaarung das Erkennen 
der Infiltration erschweren, wurden gefärbte Flüssigkeiten vorgeschla- 

1 Stein, E.: Ber. dtsch. bot. Ges. 30, 66 (1912). 

2 Dietrich, M.: Jb. Bot. 65, 28 (1925). 

3 Ursprung, A.; Beib. z. Bot. Zbl. 41, 15 (1925), 
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gen. Bei der Infiltration entstehen hierbei gefärbte Flecken, die selbst 
aus der Ferne gut sichtbar sind. Webee^ verwendet gasförmigen Am- 
moniak, der durch offene Spalten eindringt, das Blattparenchym ab- 
tötet und braun färbt. Die antocyanhaltigen roten Blätter werden blau 
gefärbt und eignen sich also besonders gut zu derartigen Versuchen. Bei 
nicht antocyanhaltigen Blättern scheint hingegen die ammoniakalische 
Probe nicht immer deutliche Pesultate zu liefern. 

Einige' Forscher haben eine Infiltration der Blätter mit Wasser nach 
Evakuieren der Intercellularen benutzt 2 . Beim Evakuieren wird die 
Luft in Form von kleinen Bläschen ausgesaugt. Wird dann der äußere 
Druck wieder hergestellt, so dringt das Wasser durch die Spaltöffnungen 
hinein. Es ist selbstverständlich notwendig, die Messungen schnell aus- 
zuführen, da die Spannungsverhältnisse zwischen den Schließzellen und 
den Epidermis- bzw. Parenchymzellen gegen Änderungen der Wasser- 
bilanz sehr empfindlich sind. Auch ist es hier besonders schwer zu be- 
urteilen, ob die größeren Infiltrationsfiächen 
nicht durch seitliche Verbreitung des Was- 
sers entstanden sind. Überhaupt ist es zwei- 
felhaft, ob die Infiltration mit Wasser unter 
vermindertem Druck irgendwelche Vorteile 
gewährt gegenüber der Infiltration mit or- 
ganischen Flüssigkeiten unter gewöhnlichem 
Druck. 

Zusammenfassend ist der Schluß zu 
ziehen, daß die Infiltrationsmethode kein 
quantitatives Verfahren darstellt doch ist 
sie als Schätzung wertvoll, da es in manchen 
Fällen von höchster Wichtigkeit ist, festzu- 
stellen, ob die Spaltöffnungen überhaupt 
offen oder geschlossen sind. Übrigens sind 
auch die anderen oben beschriebenen Methoden höchstens als Schät- 
zungen anzusehen. 

Das einzige quantitative Verfahren ist vielleicht die Porometer- 
methode, die aber ziemlich umständlich ist, nur mit einzelnen Blättern 
in Anwendung kommt und sich zu Feldversuchen nicht sehr gut eignet. 
Das von F. Daewiit u. Peetz^ konstruierte Porometer hat den Zweck, 
den Öffnungszustand der Stomata nach der Geschwindigkeit der Luft- 
diffusion durch die Epidermis zu messen. Der wichtigste Teil des Poro- 
meters (Abb. 21) ist das glockenförmige Rohr ff, das mittels eines geeig- 
neten Leims oder Kitts der Epidermis des Blattes angeschlossen wird. 
Das andere Ende dieses Rohres ist mittels eines Gummischlauchs mit 


1 Webee, F.: Ber. dtsch. bot. Ges. 34, 174 (1916). 

2 Negeb, P. W.: Ebenda 30, 179 (1912). — LundegAbuh, H.: Der Kreislauf 
der Kohlensäure in der Natur. 1924. — Börsen- Jeusek, P.: Planta (Beri.) 6, 
456 (1928). 

3 Vgl. dazu auch Schobn, M.: Jb. Bot. 71, 783 (1929). 

Dabwif, P. a. D. P. N. Pebtz: Proc. roy. Soc. Lond. 84, 136 (1911). 
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im Text. (Nach E. Darwin.) 
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dem einen der beiden kurzen Schenkel des T-Rohres T verbunden. Der 
andere kurze Schenkel Q wird auch mit einem durch Klemme verschlosse- 
nen Gummischlauch versehen und der lange Schenkel ins Wasser gestellt. 

Durch den mit Gummischlauch und Klemme versetzten Schenkel des 
Porometers hebt man die Wassersäule im senkrechten Schenkel auf eine 
bestimmte Höhe und verschließt den Schlauch. Sind die Spalten der 
Stomata offen, so tritt wegen des entstandenen Druckgefälles Luft aus 
dem Blatt in das anliegende Rohr ein, was ein allmähliches Sinlien des 
Wasserniveaus iin senkrechten Schenkel zur Folge hat. Die Zeit, welche 
dazu erforderlich ist, daß der Meniscus eine bestimmte Strecke im senk- 
rechten Rohr zurücklegt, kann offenbar als Maß der durchschnittlichen 
Weite der Spalten dienen, da die Geschwindigkeit der Luftfiltration 



durch die vorhandenen Widerstände bestimmt wird, diese aber von der 
Weite der Spalten abhängen. Bei vollkommen geschlossenen Spalten 
bleibt der Meniscus unbeweglich, da die Wassersäule durch den Über- 
druck der atmosphärischen Luft festgehalten wird. Kniuht^ hat einige 
Verbesserungen des Porometers eingeführt, die das Prinzip des Appa- 
rates nicht verändern und daher hier nicht beschrieben zu werden 
brauchen. Weitere Modifikationen wurden von Leiok^^ sowie von 
Hamobak u. Ltjbynskyj^ angegeben. Auch selbstregistrierende Appa- 
rate wurden von einigen Forschern verwendet : Das Modell von Laidlaw 
u. Kbioht^ ist auf der Abb. 22 dargestellt. G ist ein Trichter für Wasser- 
einfüllung, F der Dreiweghahn, ß das Ende des Siphonrohres, aus wel- 
chem beim Sinken der Wassersäule das Wasser herausfließt; E ein weit- 

1 Knight, B. C.! New Phytologist 14, 212 (1915). 

2 Leick, B.: Ber. dtsch. bot. Ges. 45, 43 (1928). 

^ Hamobak, N. u. M. Planta (Berl) 9, 639 (1930). 

Laiblaw, C. G. P. a. R. 0. Knight: Ann. of Bot. 30, 47 (1916). 
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lumiges Glasrohr, an der Innenseite mit feuchtem Papier bekleidet, um 
das aus E herausfließende Wasser gegen Dampf abgabe zu schützen. 
H ist eine Glimmerscheibe, die mit der Schraube K festgehalten wird, 
L ist ein Platindraht, dessen senkrecht umgebogenes Ende mit dem im 
Rohr M befindlichen Quecksilber in Kontakt kommen kann. 

Ein von E sich abreißender Tropfen drückt die Glimmerscheibe et- 
was nach unten, wodurch für eine kurze Zeit Kontakt zwischen L und 
M entsteht, der Strom geschlossen und die Bewegung einer magnetischen 
Feder auf einer Registriertrommel bewerkstelligt wird. Auch eine an- 
dere Modifikation desselben Apparates wurde späterhin von Knighti 
beschrieben. 

Die möglichen Fehlerquellen der porometrischen Methode sind die 
folgenden: 1. Die Fixierung der Porometerkammer kann Reiz Wirkungen 
auf die Spaltöffnungen bewirken. 2. Die Lichtverhältnisse des poro- 
metrierten Blattabschnittes können sich unter Umständen von den- 
jenigen der anderen Blatteile unterscheiden. 3. Ixifolge der Druck- 
differenz des durch die Porometerkammer hindurchziehenden Luft- 
stromes kann eine Krümmung der Blattlamina eintret en, was eine Be- 
schleunigung des Wasserstromes bewii-ken dürfte. Dieser Fehler kann 
durch Verwendung kleiner Saugdrucke auf ein Minimum reduziert wer- 
den 2 . 4. Die Transpirationsverhältnisse können durch Luftsaugung ver- 
ändert werden, was auf den Zustand der Stomata ein wirken dürfte -h 
Dieser Umstand muß bei den porometrischen Versuchen berücksichtigt 
werden. 5. Schließlich muß bemerkt werden, daß zu porometrischen 
Bestimmungen nur Blätter mit einem einheitlichen Intercellularraum 
sich gut eignen^. Hamorak u. Ltjbynsktj^ betonen mit Recht, daß 
durch die porometrische Methode nicht die durchschnittliche Spalt- 
öffnungsweite, sondern in direkter Weise nur die Luftwegigkeit der 
Blätter bestimmt wird. Man versucht die Spaltöffnungsweite aus den 
Angaben des Porometers gewöhnlich in der Weise zu berechnen, daß man 
die Diffusion des Wasserdampfes aus den Spaltöffnungen als gleich der 
Quadratwurzel der Bewegungsgeschwindigkeit des Wassermeniscus an- 
nimmt. Doch ist diese Berechnung nach Bachmahk^" rdcht einwandfrei. 
Es kann hier darauf nicht näher eingegangen werden. Einzelheiten sind 
in der Originalmitteilung Baohmanns nachzusehen. 

Nach Darwin (a. a. 0.) und Knight (a. a. 0.) können zwar die oben 
erwähnten Fehlerquellen der Methode beseitigt werden, aber durch 
solche Maßnahmen, welche die Verwendung der porometrischen Me- 
thode bei Feldversuchen wesentlich erschweren. Die genannte Methode 
ist also als eine Laboratoriumsmethode zu betrachten, die sich dabei 
mehr zu Untersuchungen über den Einfluß verschiedener Faktoren auf 


1 Knight, R. G. : Arm. of Bot. 36, 361 (1922). 

2 Knight, R. C.: Ann. ofBot. 30, 57 (1916). 

^ Kright, R. G.: a. a. 0. — von Slogterbn, E.: Biss. Groningen 1917. 
■='= Daewin, E.: Thilos. Trans, roy. Soc. Lond. 207, 413 (1916). 

Hamorak, N. u. M. Lxjbynskyj: Planta (Berl.) 9, 639 (1930). 

6 Baohmank, T. : Jb. Bot. 61, 372 (1922). 
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eine und dieselbe Pflanze, als zu vergleichenden Untersuchungen über 
verschiedene Pflanzen eignet. 

Der Einfluß verschiedener Faktoren auf den Öfthuiigszustand 
der Spaltöffnungen« Bereits ältere Forscher haben beobachtet, daß 
Licht eine starke Wirkung auf den Zustand der Stonaata ausübt : die 
Spalten öffnen sich im Lichte und schließen sich in der Dunkelheit. 
Früher erklärte man dieses Verhalten ausschließlich durch die photo- 
synthetische Arbeit der chlorophyUhaltigen Schließzellen, die am Lichte 
osmotisch wirksame Zuckerarfcen aufbauen und hierdurch ihren Turgor 
erhöhen sollen. Diese Erklärung ist heutzutage als überholt anzusehen. 
Die von Iljest (a. a. 0.) und anderen nachgewiesenen plötzlichen enorm 
starken Schwanlvungen des osmotischen Wertes der Schließzellen sind wohl 
nur durch Fermentwirkungen hervorgerufen. Auch hat Kümmler^ dar- 
getan, daß die chlorophylHreien Schließzellen sich ebenso wie die chloro- 
phyllhaltigen verhalten. Die Einwirkung des Lichtes wird also gegen- 
wärtig als eine Remvirkung gedeutet 2. Nach Loeteielb^ übt selbst 
der Mondschein eine Wirkung auf die Spaltöffnungen aus, obgleicli der- 
selbe zu einer CO 2 -Assimilation bekanntlich nicht ausreicht. Nach 
Likdsbaxter (a.a. 0.) existiert ein Optimum der Beleuchtung: ist das 
Licht zu stark, so tritt ein Schließen der Spaltöffnungen ein. Diese Be- 
obachtung ist ebenfalls am wahrscheinlichsten als eine Reizwirkung zu 
deuten. Das Öffnen und Schließen der Spaltöffnungen unter dem Ein- 
fluß des Lichtes erfolgt alhnählich und träge. Diese Bemerkung betrifft 
besonders das Schließen der Spalten. Die neuesten Untersuchungen 
von Stäbeelt^ und Pabtz^ sprechen jedoch gegen die Annahme, daß 
Licht eine katalytische oder auslösende Wirkung ausübt. Interessant 
ist die Beobachtung von Paetz, daß die wirklich chlorophyllfreien Schließ - 
zellen der panaschierten Caladium -Blätter keine ,, Lichtreaktion'' 
zeigen. Bei COs-Ahschluß war die Spaltweite durchschnittlich geringer 
als bei der CO 2 -Assimilation, und nur die vom Chlorophyll stark absor- 
bierbaren Strahlen erwiesen sich als wirksam. Dies ist aus der folgen- 
den Tabelle zu ersehen: 


Wirkungsverhältnisse bei gleichen Intensitäten der einzelnen 
Spektralbezirke. 


Material 


Rot gleich 

100 gesetzt 


Rot j 

Grün I 

Grün II ! 

Blau 

Tradescantia fluminensis 

100 


7,8 

51,2 

Oxalis lasiandra 

100 

0,47 

10,4 

61,5 

Zea Mays 

100 



8,8 

69,0 

Opuntia coccinellifera 

100 

— 

20,7 

46,7 


1 Kümmler, A.: Ebenda 61, 610 (1922). 

2 Lindsbatjer, E. : Flora (Jena) 109, 100 (1916). 

3 Loeteielb, J. y.: Carnegie Inst. Washington, Puhl. 314 (1921). 
^ Stäleelt, M. G.: Flora (Jena) 121, 236 (1927). 

ö Paetz, K.W.: Planta (Berl.) 10, 611 (1930). 



Der Einfluß verschied, l^aktoren auf d. Öffnungszustand d, Spaltöffnungen. 151 


Daß liier eine direkte Lichtwirkung vorliegt, hat Kehl^ in Versuchen 
dargetan, in welchen anderweitige Einvdrkungen nach Möglichkeit ver- 
hindert waren. 

Bei Wassermangel, also heim Well?:en der Blätter, werden die Spalt- 
öffnungen in der Begel geschlossen^. Doch sind auch zahlreiche Aus- 
nahmen von dieser Regel zu verzeichnen. Im direkten Sonnenlichte 
können z. B. die Blätter vollkommen eintrocknen, ohne daß. ein Schließen 
der Spalten eintritt^. Dem Schließen geht gewöhnlich beim Welken eine 
Periode voraus, wo die Spalten übermäßig geöffnet sind^. Auch hier 
haben wir also mit einer komplizierten Erscheinung zu tun. StAlfelt^ 
kommt auf Grund seiner ausgedehnten Beobachtungen zum Schluß, 
daß ein optimaler Wassergehalt existiert, bei welchem die Spannungs- 
verhältnisse keine Rolle spielen und der Öffnungszustand der Spalten 
nur durch Licht beeinflußt wird. Oberhalb und unterhalb des optimalen 
Wassergehaltes sind die Spalten weniger geöffnet. Doch wirkt der 
Wasserentzug auf voll turgescente Blätter derart, daß die Spaltöffnungen 
geöffnet werden, wonach erst bei weiterem Wasserverlust ein Schließen 
eintritt. Überhaupt existiert nach Stälfelt ein bestimmter Grad der 
Entwässerung, bei welchem immer ein Schließen der Spaltöffnungen 
stattfindet. Diese Schwelle ist bei verschiedenen Pflanzen ungleich und 
steht möghcherweise mit ihrer Dürreresistenz im Zusammenhänge. 

Iljinö hat in zahlreichen Versuchen beobachtet, daß der Stärkeauf- 
bau in den Schließzellen unter dem Einfluß eines erheblichen Wasserver- 
lustes sistiert wird. Hierdurch geht aber die Eähigkeit der Zellen, ihren 
Turgor schnell zu verändern, verloren und somit wird die Regulierung 
des Öffnungszustandes verhindert. 

Aus allen diesen Tatsachen ist ersichtlich, daß der Einfluß des 
Wassermangels, ebenso wie die Lichtwirkung eine komplizierte Er- 
scheinung darstellt, wobei auch Reiz Wirkungen mitbeteiligt sind. 

Bei Temperatursteigerung werden die Bewegungen der Schließzellen 
im allgemeinen beschleunigt. Loeteield'^ hat gefunden, daß der Tempe- 
raturkoeffizient der Bewegungen der Schließzellen die für die meisten 
chemischen Reaktionen normale Größe besitzt. Wassiliew^ hat bei 
30 — 40® und reichlicher Wasserversorgung der Pflanzen ein 
weites Öffnen der Spalten beobachtet. Bei Wassermangel und nament- 
lich in trockener Luft findet bei hohen Temperaturen die folgende Er- 


1 Keel, H. W. : Diss. Köln 1929. 

2 Di© reiche Literatur über diesen Buboerstein : Die 

Trans j)iration der Pflanzen, 1904 — 1920— . ■ ■ \ 

3 iLjm, W.: Arb. naturforsch. Ges. St. Petersburg 42, 361 (1911). — Mo- 
LisoH, H. : Z. Bot. 4, 106 (1912) u. a. — Die unveröffentlichten Beobachtungen 
des Verfassers dieses Buches bestätigen diese Angaben. 

Darwin, E. : Philos. Trans, roy. Soc. Lond. 190, 531 (1899). — Laiulaw, 
C. G. a. R. 0. Knight: Ann. of Bot. 30, 47 (1916). 

5 Stälfelt, M. G.: Planta (Berl.) 8, 287 (1929). 

6 ILJIN, W.: Jb. Bot. 61, 670 (1922). 

’ Loetfielu, J. V.: Carnegie Inst. V/-'." - Pd b 314 (1921). 

^ Wassiliew, I. : Nordkauk. Assoc. ■ ■. T ■ ■ . : . 7, 63 (1927) (russ.). 
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scheinnng statt ^ : die Stärke verschwindet vollkommen nnd der Tnrgor- 
druck wächst außerordentlich. Die Spalte öffnet sich so weit, daß der 
gesamte Spaltöffnungsapparat regulationsunfähig wird. Die Pflanze 
verliert in kürzester Zeit sehr viel Wasser, erreicht den Zustand von 
„permanent wilting“ und geht ein. Durch diesen Umstand erklärt 
ZAiENSKi den vernichtenden Einfluß der heißen trockenen Ostwinde, 
welche in Zentralasien und Ostrußland eine ziemlich häufige Erschei- 
nung darstellen. Da die Regulierbarkeit des Spaltöffnungsapparates 
nach Zalenski bei verschiedenen Pflanzen nicht bei derselben Tempe- 
ratur verloren geht, so glaubt der genannte Forscher schließen zu dürfen, 
daß die von ihm wahrgenommene Erscheinung mit der Dürrerestisenz 
verschiedener Pflanzen im Zusammenhänge steht. 


Eine sehr interessante Beobachtung bezüglich der Einwirkung von 
Ionen der Mineralsalze auf den Öffnungszustand der Si)altöffnungen hat 

gemacht. In hyper- 




tonischen Salzlösungen tritt 
zuerst Plasmolyse ein, die 
nach ganz kurzer Zeit durch 
einen Zustand starken Tur- 
gors ersetzt wird, wobei die 
Spalten sich weit öffnen. 
Nun zeigte es sich, daß ein- 
wertige Kationen in die 
Schließzellen schnell ein- 
dringen und die Stärkehy- 
drolyse stark stimulieren. 


Die Anionen der Mineral- 


■'! ■■ .! ^ . ' '1. "... ! ■' ■ säuren sind inaktiv, die An- 

i! - ■■ ■: -.'ij i; /r ’ ionen der Essigsäure und der 

Citronensäure hingegen sehr 
aktiv. Die zweiwertigen Kationen sind Antagonisten der einwertigen. 
Dies spricht zugunsten der Annahme, daß Mineralionen auch im, Vorgänge 
der Reguherung des Öffnungszustandes der Spaltöffnungen eine hervor- 
ragende RoUe spielen (vgl. dazu Bd. 1, S. 258ff.). Die Angaben Iljins 
wurden von Webers bestätigt. Iljin glaubt schließen zu dürfen, daß 
die von ihm beschriebenen Erscheinungen die schädliche Wirkung der 
stark ^ salzhaltigen Böden auf die Vegetation erklären. Doch haben 
wm hier wohl mit noch komplizierteren Vorgängen zu tun, die rdcht nur 
die Funktion des Spaltöffnungsapparates, sondern den gesamten Was- 
serhaushalt der Pflanze beeinflussen. 


Interessant ist auch die folgende Beobachtung A. Riohtebs^ . Unter 
dem Einfluß eines Diastasepräparats erfolgt eine schnelle Stärkehydro- 


1 Zalenski, W.: Arb. landw. Versuchsanst. Saratow 3, 1 (1921) (russ.). 

- Iljin, W.: Biochem. Z. 132, 492, 511, 525 (1922). 

3 Weber, Pb. : österr. bot. Z. 1923, 43. — Etwas komplizierter gestaltet sich 
der Sachverhalt nach Abends: Planta (Berl.) 1, 84 (1925). 

^ Richteb, A.: J. russ. hot. Ges. 2, 61 (1918) (russ,). 



Der Einfluß verschied. Faktoren auf d. Öffnungszustand d. Spaltöffnungen. 153 


lyse und ein ebenso weites Öffnen der Spalten, wie es in späteren Ver- 
suchen Zalenskis über den Einfluß der trockenen Hitze und des trocke- 
nen Nebels (siehe oben) beobachtet wurde, und zwar mit demselben 
Resultat: der Apparat wird durch Verlust der Regulation zerstört 
(Abb. 23). Auf Grund der Resultate Iljiks könnte man annehmen, daß 
nicht Diastase selbst, sondern die im Diastasepräparat enthaltenen Salze 
in die Schließzellen eindringen und dort die Stärkehydrolyse durch die in 
den Zellen bereits vorhandene Diastase beschleunigen. Doch scheinen die 
Salze eine derart anormale Weite der Spalten nicht bewirken zu können ; 
anderseits sprechen verschiedene Beobachtungen dafür, daß Malz- 
diastase und Takadiastase solche Membranen wie Kollodium und Tier- 
blase permeieren. Daher ist es sehr wahrscheinlich, daß in Richters 
Versuchen namentlich das Ferment selbst in die Schließzellen gelangte. 
Somit sprechen diese Resultate ganz eindeutig für die Fermenttheorie 
der Regulation des Öffmmgszustandes der Spaltöffnungen. 

Betrachten wir nun das Verhalten der Spaltöffnungen unter natür- 
lichen Bedingungen. Es wird meistens angenommen, daß die Spalt- 
öffnungen am Tage offen, in der Nacht aber geschlossen bleiben, was als 
eine unmittelbare Folge der Lichtwirkung anzusehen wäre. Doch gibt 
es zahlreiche Ausnahmen von dieser Regel. So hat Stahl^ gefunden, 
daß etwa bei der Hälfte der von ihm untersuchten mitteleuropäischen 
Pflanzenarten die Spaltöffnungen in der Nacht offen bleiben. Selbst 
in den Tropen sind die Spaltöffnungen vieler Pflanzen in der Nacht 
offen 2. Die unveröffentlichten Messungen des Verfassers dieses Buches 
zeigen, daß in den hellen Nächten in Juni und Juli die meisten Pflanzen 
in Peterhof (60® Nordbreite) ihre Spaltöffnungen offen halten. Nur bei 
außergewöhnlicher Nachtkälte wurden Schließbewegungen wahrgenom- 
men. An der Küste des Eismeeres bleiben die Spalten bei sämtlichen 
einheimischen Pflanzen während des Polartages weit offen, und die 
Schließzellen führen überhaupt keine Bewegungen aus, obgleich die 
Temperatur in den ,, Nachtstunden^^ selbst im Juli nicht selten auf 4® 
sinkt 2. Nur im Anfang August sind schwache Bewegungen der Schließ - 
zellen bemerkbar; von einem Schließen der Spalten kann aber auch dann 
nicht die Rede sein. 

Viele Forscher weisen darauf hin, daß bestimmte Pflanzen auch 
während der Tageszeit ihre Spaltöffnungen periodisch öffnen undschließen. 
Namentlich in trockenen heißen Gegenden sollen einige Pflanzen ihre 
Spaltöffnungen während der heißesten Stunden geschlossen halten^; bei 
extremen Verhältnissen bleiben die Spalten nur in den frühesten Vor- 
mittagstunden offen. 

Loeteieldö hat ausführliche Untersuchungen über den Öffniings- 

1 Stahl, E.: Flora (Jena) 113, 1 (1019). 

2 VON Faber, F. G.: Jb. Bot. 56, 197 (1915). 

3 Kostytsohbw, S., Tsohesnokov, W. u. K. Bazybina: Planta (Berl.) 11, 
160 (1930). 

Iljin, W. u, M. S abinina : Arb. naturforsoh. Ges. Petersburg 56, 69 (1917). 
— Maximow, N. : Arb. Bot. Garten Tiflis 19, 23 (1917) u. a. 

ö Lofteield, J. V.: Carnegie Inst. Washington, Publ. 314 (1921). 
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zustaiid der Spaltöffnnngen bei verschiedenartigen wildwachsenden 
Pflanzen und Knltnrpflanzeii veröffentlicht. In diesen Versuchen wurde 
nicht nur die Luftfeuchtigkeit, sondern auch die Bodenfeuchtigkeit ge- 
messen. Zur Messung der Spaltöffnungen diente meistens die LnoYnsche 
mikroskopische Methode. Die untersuchten Pflanzen teilt Loftfielb 
in drei Gruppen ein. Die erste Gruppe bilden die Gramineen, bei 
denen die Spaltöffnungen in der ISTacht bei beliebigen äußeren Verhält- 
nissen geschlossen bleiben. Aber auch in den Tagesstunden werden die 
Spaltöffnungen der Gramineen bei großer Trockenheit, z. B. im 
Steppenklima nur für Imrze Zeit (von 5 bis etwa 10 Uhr vormittags) 
geöffnet, wobei die Spaltweite nur 10 — 20 vH der maximalen Weite 
erreicht. Die zw^eite Gruppe bilden nach Loftfiblb die dünnblätterigen 
Mesophyten, deren Spaltöffnungen am Tage offen, in der Nacht aber 
geschlossen sind. Das Öffnen und Schließen der Spalten soll sich lang- 
sam während des ganzen Tages vollziehen. Auch diese Pflanzen schließen 
ilire Spalten bei großer Trockenheit in den heißesten Tagesstunden; 
dann öffnen sich aber die Spalten in der Nacht. 

In die dritte Gruppe gehören Kartoffel und einige dickblätterige 
Pflanzen. Bei günstigen Verhältnissen sind die Spaltöffnungen dieser 
Pflanzen Tag und Nacht offen, bei ungünstigen Verhältnissen soll aber 
ein Schließen der Spaltöffnungen zuerst in den späten Nachmittags- 
stunden stattfinden und bei andauernder Trockenheit sich auch auf die 
früheren Nachmittagsstunden verbreiten. 

Diese Angaben Loftfiblbs werden von vielen Forschern zitiert, weil 
dieselben auf Grund von zahlreichen Beobachtungen aufgestellt worden 
waren. Sie sind auch vielleicht für die untersuchten Gegend und Klima 
richtig, können aber keineswegs allgemeine Gültigkeit beanspruchen, ln 
seiner eingehenden ibbeit kommt Keeli zum Schluß, daß die Loft- 
FiELBschen Typen nicht existieren, da streng genommen jeder T^ypus 
als „veränderhehes Wetter-Typus“ gelten muß. Der größte Teil der 
von Kebl untersuchten Freüandpflahzen zeigte ein völlig unregel- 
mäßiges Verhalten der Stomatabewegung. Auf Grund eigener Beob- 
achtungen mit einer großen Anzahl verschiedener Pflanzen, welche bei 
ungleichen klimatischen Verhältnissen zu Untersuchungen über Photo- 
synthese unter natürlichen Bedingungen verwendet waren, kommt der 
Verfasser dieses Buches zu derselben Schlußfolgerung, Im besonderen 
ist darauf hinzuweisen, daß Gramineen im außerordentlich heißen 
und trockenen Klima Zentralasiens sich nicht derartig verhielten, wie es 
nach Loftfiblb der Fall sein sollte. Nicht nur hielten sie auf berieselten 
Boden ihre Spaltöffnungen, im Gegensatz zu einigen anderen Pflanzen, 
m Verlaufe sämtlicher Tagesstunden offen, sondern verhielt sich die 
Grammee Aristida pennata in der transkaspischen Sandwüste 
unter Durrebedingmagen, die sonst vielleicht nur in Sahara erreicht 
werden, ^ ganz verschieden* von sämtlichen anderen Wüstenpflanzen 
welche ihre Spaltöffnungen nur in den frühen Vormittagsstunden offen 


^ Keel, H. W. : Biss. Köln 1929. 
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hielten. Bei Aristida blieben hingegen die Spalten im Verlaufe des 
ganzen Tages offen, was sich dadurch dokumentieren ließ, daß die 
Photosynthese dieser Pflanze, zum Unterschied von den anderen Nach- 
barpflanzen, den^ ganzen Tag hindurch fortdauerte. Bei Aesculus 
ist hingegen der Öffnungszustand der Spaltöffnungen vom herrschenden 
Wetter in hohem Grade abhängig^. 

Zusammenfassend ist also der Schluß zu ziehen, daß die Spalt- 
öffnungen der Preilandpflanzen sich unregelmäßig verhalten und von 
einer Feststellung bestimmter Regelmäßigkeiten vorläufig noch nicht 
die Rede sein kann. 

Der Einfluß von Aiißenfaktoren auf die Transpiration. Bevor 
wir zur Besp)rechung der regulatorischen Rolle der Sxialtöffnungen im 
Vorgänge der Transpiration übergehen, müssen die den genannten Vor- 
gang in erster Linie beeinflussenden meteorologischen Faktoren und 
deren Wirkung dargelegt werden. 

Der Einfluß des Wassergehaltes der Luft und der Pflanze. 
Die Transpiration ist ein physikalischer Vorgang, der vor allem durch 
die allgemeinen Gesetze der Evaporation bestimmt wird. Letztere wird 
durch die wohlbekannte Formel Daltons dargestellt: 


F = Z-{F-“/‘)- 


760 

P 




wo K der Evaporationskoeffizient, F der Dampfdruck bei Dampf- 
sättigung und der Temperatur der sich verdunstenden Flüssigkeit, / der 
beobachtete Dampfdruck, P der beobachtete Luftdruck und S die 
evaporierende Fläche darstellt. Oben wurde bereits darauf hingewiesen, 
daß bei einer Evaporation nicht von der freien Wasserfläche, sondern 
von einer multiperforierten Membran eine entsprechende Korrektur der 
Größe von S eingeführt werden muß. Außerdem ist die Form der eva- 
porierenden Fläche von Belang, und zwar namentlich in bewegter Luft 
(siehe oben). Es ist leicht begreiflich, daß die bewegte Luft dem Rande 
der evaporierenden Fläche eine größere Wassermenge entnimmt als dem 
mittleren Teil, der mit einer feuchteren Luft in Berührung kommt. Da- 
her ist es nicht gleichgültig, ob ein evaporierendes Rechteck seiner 
Länge oder seiner Breite nach in der Richtung des Windes liegt, da der 
Grad der Dampf Sättigung, d. i. die Größe von / in beiden Fällen nicht 
eine und dieselbe ist. Diese bestimmt aber in erster Linie die Evapora- 
tionsgröße, wie aus der Formel ohne weiteres zu ersehen ist. Auch die 
Transpiration der Laubblätter geht parallel mit dem Dampfdruckdefizit 
F — f. Die Dampf Sättigung ist offenbar von der Temperatur abhängig; 
letztere beeinflußt daher die Transj^iration in hohem Grade, worüber 
noch weiter unten die Rede sein wird. 

Daß die Transpirationsgröße der Laubblätter derjenigen der Eva- 
poration einer freien Wasserfläche nur in Ausnahmefällen gleichkommt, 
ist auf die Anwesenheit der Cuticula zurückzuführen. An erwachsenen 
Blättern ist die Epidermis infolge des cuticulären Überzugs für Wasser 


1 Webbk, Fb. : Österr. bot. Z. 1923, 43. 
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praktisch impermeabel; bei ganz jungen und bei liygromorphen Pflanzen 
sind aber die Außenwandungen der Epidermiszellen für Wasser bis zu 
einem gewissen Grade durchlässig, da bei diesen Pflanzen die cuticuläre 
Schicht entweder gänzlich fehlt, oder schwach entwickelt ist. 

Oben wrde erwähnt, daß wir die cuticuläre Transpkation von der 
stomatären zu unterscheiden haben. Nur erstere kann ihrem Wesen 
nach mit der Evaporation einer freien Wasserfläche verglichen werden, 
obwohl auch hier die Analogie eine unvollkommene ist. Die feuchte 
Cuticula gibt Wasser in Dampfform in die umgebende Luft ab und 
entnimmt dafür durch Quellung eine entsprechende Wasserrnenge dem 
darunterliegenden plasmatischen Wandbeleg; das Plasma entnimmt das 
Wasser dem Zellsaft; infolgedessen werden die Epidermiszellen wasser- 
ärmer als die darunterliegenden Parenchymzellen; es entsteht ein Turgor- 
gefälle und Wasserbewegung von Zelle zu Zelle, bis ein dynamisches 
Gleichgewicht entsteht. Wir sehen also, daß auch die cuticuläre Tran- 
spiration einen komplizierten Vorgang darstellt, bei dem Quellung und 
osmotische Kräfte mitwirken, was bei der Wasserverdunstung von einer 
freien Wasserfläche nicht stattfindet. 

Nach Kamp^ besteht keine Beziehung zwischen der Intensität der 
cuticulären Transpiration und der Dicke der Cuticula. Es scheint hier 
also in erster Linie die innere Beschaffenheit, d. i. die chemische Zu- 
sammensetzung und die Struktur der Cuticula die Hauptrolle zu spielen. 

Die cuticuläre Transpiration ist bei den meisten Pflanzen 4 — ^20 mal 
schwächer als die stomatäre; bei xeromorphen Pflanzen kommt die 
cuticuläre Transpiration meistens gar nicht in Betracht, wogegen in 
einigen Ausnahmefällen die cuticuläre Transpiration größer sein kann, 
als die stomatäre 2 . Der Einfluß von Außenfaktoren auf die cuticuläre 
Transpiration ist noch sehr unzureichend studiert worden 3. Nach den 
Eesultaten von Buscaglioni u. Pollaoi (a. a. 0.) sowie von Eudolph 
(a. a. 0.), besitzt die Epidermis Stellen erhöhter Permeabilität für Wasser 
an den Eadialwänden und an der Basis der Haare. 

Bei der stomatären Transpiration spielt der Wassergehalt der Luft 
eine große Eolle im Vorgänge des Schließens der Spalten; auch wissen 
wir schon, daß die Bewegungen der Spaltöffnungen durch Veränderungen 
des Turgors der Schließzellen hervorgerufen werden und daß bei einem 
allzu großen Wasserverlust die Eegulation der Spaltweite verhindert 
wird. 

Der Zusammenhang zwischen dem Wassergehalt des Bodens und der 
Wasserversorgung der Pflanze sowie der Transpiration, wird weiter unten 
dargelegt werden. 

Der Einfluß der Lufttemperatur äußert sich darin, daß bei 
Temperatursteigerung das Dampfdruckdefizit F—f und somit auch die 
Transpiration gesteigert wird. Es ist hier der Umstand hervorzuhebeii, 

1 Kamp, H.: Jb. Bot. 72, 403 (1930). 

2 ScHBEVE, P.: Carnegie Inst. Washington, Yearbook 13 (1914). 

3 Buscaglioni, L. e G. Pollagi: Atti Ist. Bot. Pavia, ser. 2, 7 (1901—1902) 
— Euuolph, K.: Bot. Archiv 9, 49 (1925). 
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daß die Pflanzen namentlicli am Lichte auch in dampfgesättigter Luft 
transpirieren, weil bei der Liohtabsorption durch die Chloroplasten eine 
Überwärmung der Blätter eintritt (siehe oben), indem nur ein geringer 
Teil des absorbierten Lichtes zur photo synthetischen CO 2 -Assimilation 
verwendet, der größte Teil aber in Wärme verwandelt wird. In dampf - 
gesättigter Luft wird das vom Blatt in Dampfform abgegebene Wasser 
zwar wieder in flüssige Form verwandelt, doch dauert ein Wasserverlust 
der Blätter immerhin fort. 

Der Einfluß des Lichtes wurde schon längst von mehreren Forschern 
untersucht. Die ältere Literatur ist im umfassenden Werke Bubger- 
STBiNs (a. a. 0.) nachzusehen. Durch Lichtwirkung wird die Transpira- 
tion erheblich gesteigert, da das Licht eine Überwärmung der Blätter 



Mmuter? 

.\Mi. 2t. Tnin-iiiriitiun ' ■''' ■ 'is in münochromatisdicm Lichte und im Dunkeln. 

.\iKU( 7 ,oirt‘m; f.iiiic - ' Linie hlauea Licht, punktierte Linie rote« 

■ OFF und M. Thielmann',) 

(siehe oben) herbeiführt und ein Öffnen der Spaltöffnungen bewirkt. 
WiESNEB"^ zeigte zuerst, daß die blauen Lichtstrahlen die stärkste Wir- 
kung ausüben und dieses Eesultat wurde alsdann durch mehrere Forscher 
bestätigt 2 . Die genauesten neueren Untersuchungen wurden von Iwaiit oeb' 
u. ThielmanN'^ ausgeführt. Diese Forscher kamen zum Schluß, daß die 
Transpiration in blauen Strahlen wohl ein Maximtim erreicht, wobei aber 
eine Nachwirkung des Lichtes zweifellos ist. Der Transphationsgang 
im Dunlceln verläuft nach einer „Rotinduktion“ absteigend, nach einer 
„Blauinduktion“ aber auf steigend (Abb. 24). Außerdem zeigte es sich, 
daß die Transpirationssteigerung im blauen Lichte nm’ bei lebenden 
Blättern zustande kommt, bei abgetöteten Blättern aber die Transpira- 

1 WiESNEii, J.: Sitzgeber. Akad. Wiss. Wien, Math.-naturwiss. KL (I) 74, 
477 (1877). 

2 Dabwin, F.: PhiloB. Trans, roy. Soc. Lond. 190, 531 (1898). — Busoa- 
GLioNi, L. et G. PoLLACi: a. a. O. — Leolbbo du Sablon, M.: Eev. gen. Bot. 25, 
49, 104 (1913). 

3 IwANOEE, L. u. M. Thielmabb, : Flora (Jena) 116, 296 (1923). 
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tionsgrößen in blauen und roten Strahlen annähernd die gleichen sind. 
In diesem Zusammeniiange muß daran erinnert werden (siehe oben), 
daß der Einfluß des monochromatischen Lichtes speziell auf den Öff- 
nungszustand der Stomata nach Paetzi ein anderer ist; hier sind die 
Verhältnisse annähernd dieselben wie bei der Einwirkung des mono- 
chromatischen Lichtes auf die CO 2 -Assimilation, denn rote Strahlen üben 
eine stärkere Wirkung aus, als blaue. Es ist also ersichtlich, daß die 
Lichtwirkung auf die Transpiration keine einfache Erscheinung darstellt. 
Sie kann weder durch Erwärmung des Blattes, noch durch die Beein- 
flussung des Öffnungszustandes der Stomata allein in erschöpfender 
Weise erklärt werden. Wahrscheinlich spielt hierbei auch die Steigerung 
der Plasmapermeabilität unter dem Einfluß des Lichtes eine wichtige 
Bolle. BonniER u. Makgin^ haben gefunden, daß auch die Transpira- 
tion der Hutpilze durch diffuses Licht gesteigert wird. 

Selbst diffuses Licht steigert die Transpiration um etwa 40 vH. Im 
direkten Sonnenlichte wird die Transpiration mehrfach intensiver, als 
in der Dunkelheit. 

Mechanische Erschütterungen der Pflanze, ebenso wie bewegte 
Luft, erhöhen ebenfalls die Transpiration, indem durch die genannten Wir- 
kungen die dampfgesättigte Luftschicht von der Oberfläche des Blattes 
entfernt wird. Durch sehr starke Erschütterungen wird allerdings ein 
Schließen der Spaltöffnungen bewirkt, was sofort eine bedeutende Ab- 
nahme der Transpirationsintensität zur Folge hat. In bewegter Luft 
ist auch bei offenen Spalten der Wasserverlust durch ein lebendes Blatt 
meistens geringer, als derjenige der freien Wasseroberfläche was auch 
begreiflich ist, da die eigentliche evaporierende Oberfläche des Blattes 
diejenige der Intercellularen darstellt; die Luft im Innern des Blattes 
ist aber dampfgesättigt und der Einfluß des Windes erstreckt sich nur 
auf die Dampf kuppen an den Spalten der Stomata, Wird das Blatt 
durch die Einwirkung des Windes gebogen, wobei die innere Luft zum 
Teil herausdiffundiert, so ist die Transphationssteigerung eine bedeuten- 
dere. Nach WiESNER^ wird hierbei der Wasserverlust in einigen Fällen 
20mal stärker als in ruhiger Luft. Eine Abnahme der Transpiration 
in bewegter Luft infolge Schließens der Spaltöffnungen haben sowohl 
WiBSNEU selbst (a. a. 0.), als auch M. A. Beown^ und Beenbeck*», 
allerdings nur in seltenen Fällen, wahrgenommen. 

Der Tagesverlauf der Transpiration. Da alle oben erwähnten Fak- 
toren unter natürlichen Bedingungen immer tätig sind, so muß der 
Tagesverlauf der Transpiration ein unregelmäßiger sein. Beiggs u. 

1 Paetz, K. W.: Planta (Berl.) 10, 611 (1930). 

2 Bonnieb, G. et L. Maegie: Ann. des Sei. natui'., ser. 6 (Bot.), 17, 288 
(1884). 

3 Blaokman, V. H. a. R. 0. Knight: Aim. of Bot. 81, 217 (1917). — Knight, • 
R. C.: Ebenda 31, 221, 351 (1917). 

^ WiBSNBE, J. : Sitzgsber. Akad, Wiss. Wien, Math.-naturwi8.s. Kl. (I) 96. 
1S2 (1887). 

■ 5 Browu, M. A. : Proc. Iowa Acad. Sei. 17 (1910). 

3 Beknbeck, 0.: Biss. Bonn 1907. — Flora (Jena) 117, 293 (1924). 
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Shantz^ sowie Maximow^ haben Untersuchungen über den Tages verlauf 
der Transpiration bei beständigen meteorologischen Verhältnissen, und 
zwar in einer Periode von hellen heißen Tagen ausgeführfc. Es ergaben 
sich folgende Resultate. 

• Früh am Morgen ist die Transpiration schwach; sie steigt aber rasch 
am Vormittage im Zusammenhänge mit Temperaturzunahme und Dampf- 
druckabnahme und erreicht ein Maximum in den ersten hTachmittags- 
stunden, wonach eine schnelle Abnahme der Transpirationsintensität er- 
folgt. Einen ausgeprägten Einfluß von inneren Faktoren, die sich im 
Tagesverlauf e der CO 2 - Assimilation so deuthch geltend machen, ver- 
mochten die Verfasser nicht festzustellen, obgleich verschiedene Pflanzen 
sich unter Umständen ungleich verhielten. 

In der Nacht war die Transpiration immer sehr schwach : sie betrug 
durchschnittlich 3 — 5 vH. der Trans^üration am Tage und konnte also 
praktisch vernachlässigt werden. Besonders deutlich wurde die Tran- 
spiration durch die Radiation der Sonne beeinflußt; die Kurven der 
beiden Vorgänge fallen bei graphischer Darstellung ungefähr zusammen. 
In Maximows Versuchen lieferten sowohl Xerophyten als Mesophyten 
dieselben Tageskurven der Transpiration, und in der Nacht war die 
Transpiration selbst bei den Xerophyten außerordenthch schwach 3. Auf- 
fallend war hierbei das Verhalten des Atmometers, das zum Unterschiede 
von den lebenden Pflanzen nur einen geringen Unterschied zwischen der 
Evaporation am Tage und in der Nacht anzeigte: am Tage war der 
Wasserverlust nur etwa doppelt so groß, wie bei Nacht. Dieses Resultat 
illustriert den wesentlichsten Unterschied zwischen der Transjpiration 
und der rein physikalischen Evaporation: Letzterer Vorgang wird 
durch Licht nur insofern beeinflußt, als hierbei Temperatursteigerung 
stattfindet. Die Transpiration der lebenden Elattfläohe wird hingegen 
nach Maxim.ow in erster Linie durch Sonnenstrahlen beherrscht; viel 
schwächer ist die Einwirkung der Lufttrockenheit ; noch unbedeutender 
ist die Einwirkung des Windes. Maximow betont ausdrückhch, daß 
innere Faktoren in seinen Versuchen ebensowenig wie in Versuchen von 
Briggs u. SiiAirrz zur Geltung kamen. Der volle Parallelismus zwi- 
schen dem Tagesverlaufe der Wasserabgabe und den äußeren Faktoren 
beweist seiner Ansicht nach, daß der Vorgang der Transpiration aus- 
schließlich von den letzteren abhängt. 

WoTSOHAL und seine Mitarbeiter^- kommen jedoch auf Grund ihrer 
zahlreichen mit großer Sorgfalt ausgeführten Versuche zum Schluß, daß 
der Tagesverlauf der Transpiration nur sehr selten den Änderungen der 
Außenfaktoren parallel ist. Im Gegenteil zeigt die Transx)irationsgröße 
scharfe autonome Schwankungen, die offenbar nur von den nicht näher 
untersuchten inneren Ursachen herrühren können. 

1 Briggs, L. J. a. H. L. Shaktz: J. agricult. Res. 5, 583 (1916). 

2 Maximow, N.: Arb. Bot. Gart. Tifiis 19, 23 (1917) (russ.). 

Vgl. dazu auch Wassiliew, I.: Nordkaukas, Assoo. wiss. Forschuiigsinst. 
7, 78 (1927) (russ.). 

^ WoTSOHAL, E. u. a. : Tagebuch des 2. Kongresses d. Russ. Botan. 1926, 
49. — Ders, : Tagebuch des 3. Kongresses, 1928, 368 (russ.). 
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Dieses Bild wii'd nur bei ausreichender Wasserversorgung der Pflan- 
zen beobachtet. Bei Wassermangel tritt während der heißesten Stunden 
eine deutliche Abnahme der Transpiration eint, die bei der Darlegung 
der Wasserbilanz der Pflanzen ausführlicher besprochen werden wird. 
Bei häufig ausgeführten Messungen bemerkt man bei einzelnen Pflanzen 
ebenfalls ziemlich scharfe und nicht leicht erklärliche Schwankungen der 
Transpirationsintensität 

Eegulationserscheinungen bei der Transpiration. Prüher war die 
Ansicht vorherrschend, daß die Regulierung der Transpiration einzig 
und allein durch die Bewegungen der Spaltöffnungen bewirkt wird. 
Namentlich diese Überzeugung hat viele Forscher dazu bewogen, die 
Öffnungsweite der Spalten quantitativ zu messen und daraus Schluß- 
folgerungen über die Transpirationsgröße zu ziehen. Die ältere Literatur 
über diesen Gegenstand ist bei Bubobesteik nachzusehen. 

Lloyd ^ kommt auf Grund seiner eingehenden Untersuchungen zum 
Schluß, daß die Spaltöffnungen bei der Regulierung des Transpirations - 
Vorganges höchstens nur eine untergeordnete Rolle spielen, indem die 
Transpirationsintensität und die Spaltöffnungsweite in seinen Versuchen 
durchaus nicht gleichen Schritt hielten. In manchen Fällen ist die Be- 
deutung der Spaltöffnungen nach Lloyd vollkommen illusorisch. 
Rbbistbe^ und Loetfield^ äußern sich dahin, daß Lloyd in seiner Kritik 
wohl zu weit gegangen ist. Erstens wird die Transpiration hei offenen 
Spalten selbstverständlich durch Schwankungen der Außenfaktoren be- 
einflußt. Daher können Schwankungen der Transpirationsintensität auch 
hei Unbeweglichkeit der Schheßzellen zustande kommen. Zweitens wäre 
es irrig anzunehmen, daß die Transpirationsgröße der Weite der Spalten 
direkt proportional ist. Dies ist natürheh nicht der Fall; es müssen viel- 
mehr bedeutende Veränderungen der Spaltweite sich vollziehen, bevor 
die Transpiration hierdurch in merklicher Weise beeinflußt wird. Ein 
scharfer Unterschied besteht nur zwischen dem Blatte mit offenen und 
mit vollkommen geschlossenen Spalten. Somit ist ersichtlich, daß na- 
mentlich sichere qualitative Bestimmungen des Öffnungszustandes der 
Stomata von Interesse sind, da hei geschlossenen Spalten die Transpna- 
tion zweifellos sehr stark herabgesetzt wird. Dies wird auch durch die 
Resultate von Livustostoh u. Beownö, Shkeye7, Gates«, MüBNS0HEE^ 


1 Maximtschük, L.: Bull. Zuckertmsts 1923, Nr 6, 21 (russ.). ^ Miha, I. u. 

A. Btjtowsjii: Ebenda, S. 20 (russ.). (Zitiert nach Maximow: ^ “■ 

Bürreresistenz. 1926 [russ.]). — Vgl. auch Zemtschuzkiicov, E.: . . . ■ 

stat. des Dons u. Nordkaukasus. Bull. 163 (1924) (russ.). 

^ 2 Blagoweotschbnski, A.: Bull. Mittelasiat. Univ. 7, 8 (1924) (russ.). — 

ScHRATZ, E.: Jb. Bot. 74, 153 (1931). ' ^ ' 

ä Lloyd, E. B.; Carnegie Inst. Washington. Puhl. 82 (1908) 

Rennee, 0.: Elora{Jena) 100, 451 (1910). 

^ Loeteield, J. V.: Carnegie Inst. Washington. Publ. 314 (1921). 

Liyhtgston, B. E. a. W. H. Brown: Bot. Gaz. 53, 309 (1912). 

^ hHREVE, E : Carnegie Inst. Washington. Publ. 194 (1914). 

8 Gates, E.C.: Bot. Gaz. 57, 446 (1914). 

8 Muenscher, W. 0. : Amer. J. Bot. 2, 449 (1915). 
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Maximow^, Knioht^ und Zemtschuzxikovs bestätigt, Livingstox u. 
Bnowx bestimmten immer die relative Transpiration, d. i. das Ver- 
hältnis der Transpiration zur Evaporation des Atmometers (einer freien 
feuchten Fläche). Oben wurde aber darauf hingewiesen, daß der Be- 
griff „relative Transpiration“ nicht einwandfrei isM-. Auf Grund der 
erhaltenen Ergebnisse kommen LivixasTOX und Browx zum Schluß, 
daß die regulierende Wirkung der Spaltöffnungen geringfügig ist. Als 
den Hauptfaktor der Regulierung bezeichnen Livixgstox u. Browx 
die beginnende Eintrocknung („incipient drying“) der Blätter. Bei mäßi- 
gem Wasserverlust sind die Zellwandungen des Blattparenchyms und 
somit auch die Inter cellularräume wassergesättigt. Die volUmmmen 
dampfgesättigte Luft der Intercellularen kommuniziert durch die Spalt- 
öffnungen mit der Außenluft; bei diesen Verhältnissen* geht die Tran- 
spiration mit der maximalen Geschwindigkeit vor sich. Im Anfang des 
Welkens wird die Oberfläche der Blattparenchymzellen trockener und 
die Luft in den Intercellularen nicht dampf gesättigt. Das Dampfdruck- 
gefälle und somit die Transpirationsgeschwindigkeit wird also geringer. 
Darin besteht das Wesen des hauptsächlichsten Faktors der Transpira- 
tionsregulierung nach Livixgstox u. Bnowx. 

Hach Maximow (a. a. O.) spielt aber auch dieser Faktor eine unter- 
geordnete Rolle. Der genannte Forscher weist ausdrücklich darauf hin, 
daß als Hauptfaktor der Regulierung die unzureichende Wasserversor- 
gung der Pflanze und das hierdurch verursachte Welken anzusehen ist. 
Dies wird durch die Zahlen der folgenden Tabelle erläutert. Diese Zahlen 
zeigen den Transpirationsverlauf bei Mais , wobei jedesmal zwei Pflanzen 
unter ganz gleichen äußeren Bedingungen untersucht wurden. Die eine 
Pflanze wurde aber fortwährend begossen und litt also nicht an Wasser- 
mangel. Die andere Pflanze wurde mit Wasser unzureichend versorgt 
und zeigte daher Merkmale eines eintretenden Welkens. 


Pflanzen 

7--9 1 

Tagcastundcn 

9—11 1 11-13 1 13—15 

Intensität der Transpiration 

i 15—17 

1. 1 

51 

87 

100 

1 106 

’ 100 

2. \ ■ 1 

i 50 1 

90 

75 

52 

1 20 

3. Begossen 

62 

93 

100 

114 

1 81 

4. Nicht begossen 

62 

93 

90 

72 

23 

5. Begossen 

46 i 

74 

100 1 

109 

83 

6. Nicht begossen 

42 

78 

83 

47 

31 


Diese Zahlen zeigen ganz deutlich, daß bei nicht begossenen Pflan- 
zen in den Vormittagsstunden sich noch kein Wassermangel geltend 


^ Maximow, N. : J. russ. bot. Ges. 1, 56 (1916) (russ.). — Arb. Bot. Gart. Tiflis 
19, 23 (1917) (russ.). 

2 Kmoirr, R. C.: Ann. of Bot. 31, 22L 351 (1917); 3G, 361 (1922). 

^ Zemtschxtznikov, E.: iVrb. Versuchsstat. Don Nachitschevan Bull. 148 
(1923); 163 (1924) (russ.). 

Vgl. dazu auch Huber, B.: Jb. Bot. 64, 1 (1924). 

Xostytscliew-Wünt, Pfhinzenphysiologic II. 
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macht, und die Transpiration dieser Pflanzen derjenigen der begos- 
senen gleich ist. Am Nachmittag beginnen aber die nicht begossenen 
Pflanzen infolge Wassermangels zu wellten und ihre Transpirations - 
große sinlvt gewaltig. Den Mechanismus von diesem mächtigen Pegu- 
lationsfaktor versucht Maximow vorläufig nicht zu bestimmen, glaubt 
aber schließen zu dürfen, daß seine Erklärung in den Bedingungen der 
Wasseraufnahme aus dem Boden zu suchen ist. Wäre ein Wassermangel 
in den Blättern selbst maßgebend, wie es Livinostox u. Brown an- 
nehmen, so sollte die geringste Transpiration der nicht begossenen 
Pflanzen in den heißesten Nachmittagsstunden wahrgenommen werden. 
Gegen Abend sind denn auch die Blätter selbst bei nicht begossenen 
Pflanzen wasserreicher als am Tage. Trotzdem fällt ihre Transpiration 
kontinuierlich. Wir w^erden zu dieser Erage noch im folgenden Kapitel 
bei der Besprechung des Vorganges der Wasserbewegung in den Lei- 
tungsbahnen zurückkehren: sie steht im Zusammenhänge mit der so- 
genamiten Kohäsionstheorie des Saftsteigens. 

Ist die Frage nach dem hauptsächlichsten Kegulationsmechanismus 
der Transpiration noch nicht gelöst, so sind jedenfalls die folgenden 
durch die Resultate der neueren Arbeiten bekräftigten Tatsachen von 
Interesse: die Spaltöffnungen dienen nicht als die einzigen und nicht 
einmal als die hauptsächlichsten regulierenden Apparate im Vorgänge 
der Transpiiution; es wurden vielmehr neue mächtige Faktoren gefun- 
den, weiche namentlich bei extremen Verhältnissen die H'auptrolle 
spielen. Es ist also der Schluß zu ziehen, daß die Regidierung der 
Transpiration bei verschiedenen Pflanzen und unter verschiedenartigen 
Bedingungen nicht auf eine und dieselbe Weise vor sich geht. In einigen 
Fällen war ein auffallender ' Parallelismus- zwischen dem Öffnungszu- 
stande der Stomata und der Transpirationsintensität gefunden. Solche 
Fälle beschreibt u. a. Knioht (a.a. 0.). Wassiliew (a. a. 0.) kommt 
auf Grund seiner Untersuchungen über verschiedene Weizensorten zum 
Schluß, daß bei nicht dürreresistenten Weizensorten die Regulierung 
der Transpiration: durch die Spaltöffnungen bewerkstelligt wird, wo- 
gegen bei den dürreresistenten Weizensorten die Wasserzirkulation, das 
einsetzende Welken und wahrscheinlich auch die Inderungen der Per- 
meabilität des Plasmas für Wasser bei der Regulierung der Transpira- 
tion die Hauptrolle spielen. Hierdurch werden die Ansichten der Ver- 
treter eindeutiger Gesichtspunlcte einigermaßen gemildert, was auch 
dem wahren Sachverhalte vielleicht am besten entsprechen dürfte. Zu 
denselben Schlußfolgerungen gelangt auch Zemtsohuznikov (a. a. 0.). 

Die WasserMlanz der Pflanze. Aus allem oben Dargelegten ist er- 
sichtlich, daß der Wasserumsatz in der Pflanze ein Vorgang ist, der an 
Mächtigkeit alle anderen Kreisläufe der Stoffe mehrfach über trifft. Das 
aus dem Boden aufgenommene Wasser gelangt durch das Leitungs- 
system des Stengels in die Blätter und entweicht in die Luft in Dampf- 
form. Die Wasseraufnahme und die Wasserabgahe sind physiologisch 
selbständige Vorgänge, die durch Außenfaktoren ungleich beeinflußt 
sind und daher nicht immer den gleichen Verlauf haben. Doch sind 
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die Mengen des bei der Transpiration abgegebenen Wassers so be- 
deutend, daß eine Korrelation zwischen dem genannten Vorgänge und 
der Wasserauf nähme unbedingt bestehen muß. Die oben angeführten 
Versuchsresultate von Maximow u. Simoxowa bezüglich, der Ge- 
schwindigkeit der Wasserabgabe in Prozenten des gesamten Wasser- 
vorrats zeigen, daß manche Pflanzen in einer Stunde 80 — 100 vH (und 
darüber) ihres gesamten Wasser Vorrats durch Transpiration verlieren; 
dieser Umstand ist schon an sich genügend zum Nachweis der Tatsache, 
daß die Transpiration von der Geschwindigkeit der Wasseraufnahme 
unmittelbar abhängt. Die oben dargelegten Resultate Maximows be- 
weisen in der Tat, daß die Wasseraufnahme durch die Wurzel als der 
mächtigste regulierende Faktor im Vorgänge der Transpiration anzu- 
sehen ist. 

Solange aber der Wasservorrat aiasreicht, können die beiden Vor- 
gänge der Wasseraufnahme und der Wasserabgabe zeitlich nicht immer 
gleichen Schritt halten. Dies ist tatsächlich der Fall; die Ausgiebigkeit 
der Transpiration erreicht ein Maximum in den ersten Nachmittags- 
stunden und fällt gegen Abend. Der Verlauf der aktiven Wasserauf- 
nahme aus dem Boden hat einen regelmäßigeren Charakter und die Wurzel 
ist oft nicht in der Lage, in der Periode einer besonders intensiven Tran- 
spiration die zur Erhaltung des Gleichgewichtes notwendigen Wasser- 
mengen zu liefern. Infolgedessen muß der Wassergehalt der Pflanze am 
Nachmittage sich vermindern und am Abend wieder zunehmen, da zu 
dieser Zeit die Wasseraufnahme mächtiger ist, als die Transpiration. Da- 
durch wird nicht nur das Wasserdefizit vollkommen gedeckt, sondern auch 
das überschüssige dem Boden entnommene und vom Wurzeldruck ge- 
hobene Wasser im Vorgänge der Guttation sezerniert. Khasnosselsky- 
Maximow^ hat schon längst vergleichende Bestimmungen des Wasser- 
gehaltes der Blätter ausgeführt und ganz eindeutige Resultate erhalten : 
im heißen und trockenen Klima von Tiflis (Transkaukasien) verloren 
alle untersuchten Pflanzen, darunter auch die Xerophyten und die Suc- 
culenten einen bedeutenden Teil des in den Blättern enthaltenen 
Wasservorrats (bis zu 30 vH) und ersetzten dieses Defizit in den Abend- 
stunden. Bereits früher haben auch Livixoston u. Bbown (a. a. 0.) 
gefunden, daß in der Arizona wüste das Wasserdefizit der Blätter 14 bis 
40 vH des gesamten Wasservorrats erreichen kann. Merkwürdig ist der 
Umstand, daß in Versuchen von Kbasnosselsky-Maximow die Meso- 
phyten geringere Schwankungen des Wassergehaltes als die Xero- 
phyten zeigten. Dieselben Erscheinungen kommen nach Maximow u. 
Krasxosselsky-, Maximow^ auch im kühlen und feuchten Khma von 
Nordwestrußland vor, und zwar ist das Defizit in Prozenten des Ge- 
samtvorrats dasselbe, wie in heißem Klima. Auf indirektem Wege 
haben verschiedene andere Forscher dieselben Resultate erhalten. So 

1 Krasnossjslsky-Maximow, T. : Arb. Bot. Gart. Tiflis 19, 1 (1916). 

2 Maximow, N. u. T. Krasnosselski-Maximow: Arb. naturforsch. Ges. Pe- 
tersburg 53, 81 (1923). 


11 * 
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beobachteten TnoDAYb Alexandrow^ und andere in den heißesten 
Tagesstunden eine Abnahme der Blattfläche, die im direkten Sonnen- 
lichte 5 — 25 vH erreichte. Baohmanns hat mittels des von ihm kon- 
struierten empfindlichen Hebelpachymeters festgestellt, daß die Dicke 
der Blätter selbst in Wasserkulturen und bei nicht sehr starker Transpira- 
tion Schwanlmngen von 5 — 6 vH auf weist. Selbstverständlich können 
alle diese Veränderungen nur durch ungleichen Wassergehalt der Blätter 
im Laufe des Tages hervorgerufen werden. 

Das bei gesteigerter Transpiration stattfindende Wasserdefizit kann 
von zwei Ursachen lierrühren. Erstens ist in einigen Eällen die Wasser- 
gewinnung aus dem Boden mit so erheblichen Schwierigkeiten ver- 
bunden, daß die Wurzel nicht in der Lage ist, die notwendige Wasser- 
versorgung zu sichern. Zweitens kann eine gewisse Disharmonie zwi- 
schen der Leistungsfähigkeit des Laubw^erkes und des Wurzelsystems 
bestehen. In diesem Falle muß das Wasserdefizit auf innere Ursachen 
zurückgeführt werden und kann also gar bei ausgezeichneten Wasser- 
verhältnissen im Boden zustande kommen, wie es auch mehrmals wahr- 
genomnien worden war. 

Es ist längst bekannt, daß Wurzelsysteme bei Pflanzen der , sonnigen 
Standorte meistens viel stärker entwickelt sind, als bei Schattenpflanzen. 
Besonders stark entwickelte Wurzeln besitzen die Xerophyten der 
trockenen Gegenden. Bei vollkommener Harmonie zwischen den tran- 
sphierenden Organen und dem, ^msserauf saugenden Apj)arat sollte ein 
Wasserdefizit nur bei anormaler Trockenheit des Bodens, nicht aber auf 
feuchtem Boden Vorkommen. Letzteres tritt aber in X3rägnanter Weise 
zum Vorschein bei Schattenpflanzen, die sich zufällig auf sonnigen 
Standorten befinden. Bei einem hohen Grade der Bodenfeuchtigkeit 
welken die genannten Pflanzen im direkten Sonnenlichte und gehen bei 
einem größeren Wasserverlust zugrunde. Allerdings tritt der Turgor- 
verlust bei Schattenpflanzen bereits bei einem unbedeutenden Wasser- 
verlust eiiH, worüber noch weiter unten die Rede sein wird. 

Das Verhältnis des Laubwerks zum Wurzelsystem wird bei einer und 
derselben Pflanze nach Kissers durch Faktoren beeinflußt, welche die 
Transpiration steigern oder herabsetzen. Kostytsohew entwickelt die 
Ansicht, daß die primäre Ursache des Parasitismus von grünen Halb- 
schmarotzern und möglicherweise überhaupt von sämtlichen schma- 
rotzenden Samenpflanzen namentlich die oben erwähnte Disharmonie 
zwischen der Wasserabgabe durch die Laubblätter und der Wasser - 
auf nähme durch die Wurzeln ist (Bd. 1, S. 245— ?46). Dieses Problem 
der Disharmonie kann experimentell erforscht werden, was in metho- 
discher Hinsicht keine außergewöhnlichen Schwierigkeiten bereitet. Eine 

1 Thoday, B.: Proc. roy. Soc. Lond. (B) 82, 421 (1909). 

2 Alexaxdrow, W.: Bull. Univ. Tiflis 3 (1923) (russ.). 

3 Bachmann, P.; Jb. Bot. 01, 372 (1922). 

^ Eniuht, K. C.: Ann. of Bot. 36, 361 (1922). ^ Maximüw, H. u. T. Khas- 
nossblsky-Maximow: a. a. 0. 

ö Kisser, J,: Planta (Berk) 3,562 (1927). 
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direkte Messung des Wasser defizits ist freilich bei ausgedehnten Unter- 
suchungen zeitraubend; einfacher und empfindlicher ist aber die fol- 
gende Methode. Bei einem Wasserdefizit muß sowohl der osmotische 
Wert, als die Saugkraft der Blätter steigen. Dies ist nach Ubspktjngs^ 
Messungen in der Tat der Fall. Folgende Tabelle gibt sowohl das Wasser- 
defizit als die Saugkraft von Bellis in verschiedenen Tagesstunden an. 



i 


Tagesstunden 




45' 

j 71130 ' 

1 lO'i 1 12 I 1 1 14’i 30' 1 16^' 30' 

1 2 OI 1 30' 

30' 

Wasserdefizit : 

2,2 

3,9 

7,0 8,0 9,7 1 8,1 

2,6 i 

0,0 

Saugkraft 1 

7,7 

1 11,2 

11,9 13,3 13,6 12,2 

9,9 

7,8 


Empfehlenswerter ist aber nach Walter 2 die Bestimmung des durch- 
schnittlichen osmotischen Wertes nach der kryoskopischen Methode. Bei 
derartigen Unteruchungen ist die Bestimmung der Tagesschwankungen 
des osmotischen Wertes vollkommen ausreichend, da dieselben nur durch 
unbeständigen Wassergehalt hervorgerufen werden können. Die Unter- 
suchung der Zelisaf tkonzentration erlaubt es also, die Bilanz Verhältnisse 
der Pflanzen zu bestimmen und ihren Wasserhaushalt als Ganzes zu er- 
fassen. Somit wird nach Walter das Verhalten des osmotischen Wertes 
zumZentraiproblem der Wasseröoologie der Pflanzen, während Transpira- 
tionsuntersuchungen, Saugkraftmessungen, Bestimmungen der Wasser- 
leitfähigkeit und der Wasseraufnahme nur Teilvorgänge berücksichtigen. 
Die bereits im Kapitol IX dargelogten Untersuchungen über den osmo- 
tischen Wert verschiedener Pflanzen an verschiedenen Standorten ge- 
winnen daher nach Walter eine besondere Bedeutung, da dieselben ein 
zusammenfassendes Bild der Wasserbilanz liefern und auch für die prak- 
tische Landwirtschaft von großem Werte sind, indem sie zur Kennt- 
nis der Dürreresistenz der einzelnen Pflanzen viel beitragen können. 

Als optimalen osmotischen Wert bezeichnet Walter die normale 
Zellsaftkonzentration, l^ei der die Pflanze am besten gedeiht. Bei all- 
zugroßer Feuchtigkeit und sehr geringer Zellsaftkonzentration kommt 
die Pflanze nicht mehr zum Blühen und Fruchten, verhält sich also 
anormal. 

Besonders interessant ist aber der maximale osmotische Wert, nach 
dessen Überschreitung früher oder später ein Ab sterben der Blätter 
eintritt. Walter behauptet, daß bei Pflanzen mit gxrt ausgeglichener 
Wasserbilanz (d. i. bei voller Plarmonie zwischen dem Wurzelsystem 
und dem Laubwerk), die kaum je gestört wird, im allgemeinen nur 
niedrige osmotische Werte gefunden werden, während bei Pflanzen, die 
häufig Wasserdefizite aufweisen, der osmotische Wert im wassergesättig- 
ten Zustande im allgemeinen höher liegt. Jede Erhöhung des osmo- 
tischen Wertes über den optimalen Bereich zeigt eine Gefährdung oder 
gar vorübergehende Schädigung der Pflanze an. Sie besagt, daß die 
Pflanze nicht mehr imstande ist, ihre Wasserbilanz aufrechtzuerhalten. 

1 IjRsrBüNa, A. : Flora (Jena) 118/119 (Goebels Festschrifb), 566 (1925). 

2 Walter, H.: Ber. dtsch. bot. Ges. 47, 243 (1929). 
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Walter untersclieidet zwei Stufen der Erhöhung des osmotischen 
Wertes. Unter lang andauernden ungünstigen Wasserverhältnissen steigt 
der osmotische Wert anfangs nur langsam an, dann aber nimmt die Cte- 
schwindigkeit der Erhöhung mehr und mehr zu. In diesem zweiten 
Stadium ist die Pflanze bereits in Lebensgefahr und sobald dann der 
Maximalwert erreicht ist, stirbt sie ab. Die Dürreresistenz der Pflanze 
hängt also ab von der absoluten Höhe des maximalen osmotischen Wer- 
tes und der Geschwindigkeit, mit welcher der osmotische Wert unter 
ungünstigen Bedingungen ansteigt. Walter teilt die von ihm unter- 
suchten Pflanzen in mehrere Gruppen ein, von denen hier nur die folgen- 
den zu nennen sind. 

1. Schattenpflanzen. Sie zeichnen sich unter normalen Verhält- 
nissen ihres Lebens durch mittlere Transpirationsintensität und sehr 
ausgeglichene Wasserbilanz aus. 

2. Pflanzen sonniger und nasser Standorte. Der osmotische 
Wert ist zwar gering, die Tagesschwankungen desselben sind aber 
deutlich wahrnehmbar. 

3. Pflanzen sonniger und relativ trockener Standorte. 
Bei Succulenten sind die osmotischen Werte und die Wasserdefizite 
gering, ebenso wie bei stark transpirierenden Pflanzen mit ausgegliche- 
ner Wasserbilanz. Die Xerophyten im Sinne Maximows (siehe unten) 
stellen ihre Transpiration selbst bei lang andaiieimder Dürre auf den 
trockensten Standorten nicht ein und ertragen riesige Wasserdefizite. 
Die Schwanlmngen des osmotischen Wertes bei diesen Pflanzen sind 
sehr beträchtlich: zwischen dem optimalen und dem maximalen Wert 
ist eine sehr große Spanne. Die nach Walter ,, eigentlich erp‘ Xero- 
phyten zeigen keine Schwankungen des osmotischen Wertes und der 
maximale Wert konnte bei ihnen nicht festgestellt werden, da diese 
Pflanzen nicht die geringsten Anzeichen von Trockenschäden aufwiesen. 

Die Bestimmungen der Wasser bilanz nach dem osmotischen Wert^ 
sind die ersten, die unter natürlichen Bedingungen ausgeführt sind. 
Erüher wurde zu derartigen Zwecken das wägbare Potomcter von 
Vesque (siehe oben) benutzt, das nur beim Arbeiten mit abgeschnitte- 
nen Pflanzen und Pflanzenteilen brauchbar ist. 

^ Das Welken der Pflanzen. Ist der Wasser Verlust bei der Tran- 
spiration erheblich größer als die Wasseraufnahme, so erfolgt das Welken 
der Blätter, ein Vorgang, dessen äußere Merkmale so allgemein bekannt 
sind, daß sie hier nicht beschrieben zu werden brauchen. Beim. Welken 
geht der Turgor der Zellen zwar verloren, doch tritt keine Plasmolyse im 
gebräuchlichen Sinne des Wortes ein: Das Protoplasma tz’ennt sich von 
der Zellwand nicht ab, da die Luft durch letztere nicht eindringt; es 
bilden sich daher Palten oder wellenförmige Einbiegungen der Zell- 
wanda. Nur nachdem man solche ZeUen ins Wasser legt, erhält man 


TSCHENSKs'^''"^^ ™ neunten Kapitel zitierten Arbeiten Beaoowes- 

58«; n ^ '^3 (1913). — Thoday, D. : Ann. of Bot. 

58.,) (1921). — Iljin, W.: Protoplasma (Berl.) 1.0, 379 (1930). 
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ein typisches Bild der Plasmolyse, da das Wasser nunmehr den Raum 
zwischen dem Protoplasma und der Zellwand einnimmt. Das 
Verhalten der gewelkten Zellen ist allerdings demjenigen der plasmoly- 
sierten analog, da in beiden Fällen kein Turgordruck vorhanden ist. 

Wir müssen zwei Arten des Welkens voneinander scharf unter- 
scheiden. Das sogenannte temporäre Welken kommt vor, wenn die 
Pflanze im, Vorgänge der Transpiration zwar eine Wassermenge verliert, 
die durch Aufsaugen aus dem Boden mit der gleichen Geschwindigkeit 
nicht ersetzt werden kann, letzterer Vorgang aber ununterbrochen fort- 
besteht. Auf diese Weise genügt eine Abnahme der Transpiration zur 
Herstellung der normalen Wasserbilanz, 

Ein anderes Bild erhält man beim andauernden WeUven („permanent 
wilting^' der amerikanischen Forscher). Ist das verfügbare Bodenwasser 
erschöpft, so tritt ein Welken der Blätter selbst bei mäßiger Transpira- 
tion ein. Oben wurde bereits erwähnt, daß diese Art des Wellcens bei 
sämtlichen Pflanzen auf einem bestimmten Boden gleichzeitig statt- 
findet, weil alle Pflanzen nur das capillare, d. i. bewegliche, Wasser auf- 
saugen können, dessen Menge von der Struktur und der absorbierenden 
Kraft des Bodens abhängt. Eine direkte Folge des andauernden Wellmns 
besteht darin, daß die Blätter das Transpirationswasser anderen Pflan- 
zenteilen entneiimen und dieselben zum Welken bringen. Hierbei werden 
die zarten embryonalen Gewebe meistens erheblich beschädigt, und 
die Folgen eines andauernden Welkens smd gewöhnlich sehr schwer, da 
hierbei in erster Linie die zarten Wurzelhaare absterben. Uksprung u. 
BiitJM^- haben denn auch gefunden, daß die Saugkraft beim andauernden 
Welken erheblich zunimmt. Sie wird hierbei durch das elastische Zu- 
sammenziehen der Zellwand noch gesteigert. Wegen der in Wasser- 
• leitungsbahnen herrschenden Kohäsionskraft des Wassers wird letzteres 
dann aus allen turgescenten Pflanzenteilen auf gesaugt und es entsteht 
in der Pflanze eine allgemeine bedeutende Spannung, die durch das 
elastische Zusammenziehen der Gefäße und der Zellwandungen der 
lebenden Zellen bedingt ist. 

Nach den neueren Resultaten von Ursprung- u. Blum^ ist die Saug- 
kraft in embryonalen wachsenden Geweben immer groß, obgleich deren 
osmotischer Wert nicht sehr hoch liegt. Die Verfasser erklären diese 
Erscheinung durch die schnelle Volumenvergrößerung der wachsenden 
Zellen; auf diese Weise ist das Wachstum bereits an und für sich eine 
Quelle der Saugkraft. Beim Welken wird das Volumen der wachsenden 
embryonalen Zellen und mithin deren Saugkraft sofort vermindert, 
während die Saugkraft der Blätter wächst. Infolgedessen werden den 
embryonalen Geweben so große Wassermengen entzogen, daß sie nicht 
zur Ausbildung kommen. Das beim WeUcen stattfindende Schließen der 
Spaltöffnungen bewirkt außerdem eine Sistierung der Photosynthese 
(vgl. Bd. 1, S. 141), während die Atmung der Blätter hierbei nach Iljin^ 


1 Urspbunu, A. ii. G. Blum: Ber. dtsoh. hot. Ges. 87, 453 (1919). 

2 IJbsx>eükg', A, u. G. Blum: Jb. Bot. 68, 1 (1924). 

ILJIN, W. : Flora (Jena) 116, 379 (1923). — Planta (Berl.) 10, 170 (1930). 
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gesteigert wird. Auch die Stärkehydroiyse findet heim Welken mit er- 
höhter Intensität statt Schließlich ist darauf hinzuweisen, daß der 
Wassermangel an sich, unabhängig vom Spiel der Spaltöffnungen, die 
CO ^-Assimilation herabsetzt 2. 

Ausführliche vergleichende Untersuchungen über das temporäre und 
das andauernde Welken hat Caldwbll^ ausgeführt. Die beiden Arten 
des Welkens vuirden bei diesen Untersuchungen auf folgende Weise er- 
kamit : Die gewehrten Pflanzen wurden ohne Begießen in einen feuchten 
dunkeln Baum übertragen. Beim temporären Welken wird die Pflanze 
unter diesen Bedingungen nach einiger Zeit wieder turgescent. Beim 
andauernden Welken ist hingegen nur eine Begießung imstande, die 
ursprüngliche Wasserbilanz wieder herzustellen. Die folgende Tabelle 
enthält einige interessante Resultate Caldwells: 


Wassergehalt der Blätter bei der normalen Wasser bilanz, beim 
temporären und beim andauernden Welken. 


Pflanze 

1 

Zustand der Pflanzii 

Wassergehalt in 
Prozenten dtjs 
Tro ekenge w i ehtes 

Wasaerclcfizit In 
Prozenten des 
ursprünglichen 
(Veluiltes 

[ 

normale Wasserbilanz 

804 

0 

Zea Mays 

temporäres Welken 

1 675 1 

15,6 

i 

andauerndes Wolken 

472 

40 

1 

normale Wasserbilanz 

693 i 

0 

Phaseolus vulgaris • 

temporäres Welken 

669 j 

18 

1 

andauerndes Welken 

486 

30 


Analoge Resultate wurden auch mit anderen Pflanzen erhalten. 
Sie zeigen, daß der Unterschied im Wassergehalte beim temporären und 
andauernden WeUcen bei den untersuchten Pflanzen nicht sehr groß ist. 
Dies beweist, daß das Welken stets eine ziemlich gefährliche Erschei- 
nung darstellt, da die Grenze zwischen dem temporären Welken, das als 
eine Regulationserscheinnng angesehen wird, und dem andauernden 
Wellcen, welches großen Schaden mit sich bringt, leicht überschritten 
werden kann. In Caldwells Versuchen war ein bedeutender Teil der 
Wurzelhaare nach dem andauernden Welken immer abgestorben, was auch 
in späteren VersuchenMAXiMOWS'i- offenbar der Pall war: Beide Porscher 
weisen darauf hin, daß die Wasserversorgung der Pflanzen nach dem 
andauernden* Welken bedeutende Störungen erfährt. Iljik^ hat beob- 
achtet, daß nach dem WeU^en oft mehr als die Hälfte der 1 1 1 rjc: i 

der Blätter abstirbt, auch wenn die Epidermis- und .P;M--m.-i:y nr/.i-lk;! 
des Blattes keinen Schaden erfahren. In einer neueren Arbeit weist 


A ^ Hobk, T.: Bot. 

Archiv 8, 137 (1922). — Ahbns, W.: Ebenda 5, 234 (1924). 

2 Bbilliakt, W. : G. r. Acad. Sei. Paris 178, 2122 (1924). Bebnbeck, 0. : 
Flora (Jena) 117, 293 (1924). — Imm, W.: a. a. 0. 

3 Caldwell, J. S.: Physiologie. Res. 1, 1 (1913). 

^ Maximow, N.: Arb. Bot. Gart. Tiflis 19, 23 (1917) (russ.) 

5 ILJIN, W.: Jb. Bot. ßl, 670 (1922). 
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darauf hin, daß nach dem Welken eine dauernde Hemmung der 
00 2- Assimilation eintritt . 

K6kets(j 2 hat gefunden, daß ein andauerndes Welken verschiedener 
Pflanzen bei sehr ungleichem Wassergehalte stattfindet. Die kritischen 
Werte waren: bei Giycinia 0,51 — 0,74, beiMimosa pixdica 0,53, bei 
Coleus Blum ei aber 0,89 — 0,94 in Prozenten des Wassergehaltes beim 
vollen Turgor. Derselbe Porscher beobachtete früher, daß die Tran- 
spiration verschiedener Pflanzen nach dem Welken auf einen bestimm- 
ten Wert reduziert wird, der als Maß der Dürreresistenz der nämlichen 
Pflanzen anzusehen wäre^. Aber auch der Beginn des sichtbaren Welkens 
tritt bei verschiedenen Pflanzen bei sehr ungleichem Wasserverlust ein. 
So bemerkt man den Turgorverlust bei Eupatorium adenophorum 
mit bloßem Auge bevor der Wasserverlust 1 — 2 vH des Erischgewichtes 
der Pflanze ausmacht Überhaupt zeichnen sich die Schattenpflanzen 
dadurch aus, daß sie bei einem Verlust von 3 — 5 vH des gesamten Wasser- 
vorrates sichtbar welken, während die Pflanzen der sonnigen Standorte 
nicht selten 20 — 30 vH ihres gesamten Wasservorrats verlieren, ohne 
daß ein merkbares Welken erfolgt^. Früher wurde diese Tatsache als 
ein Beweis davon angesehen, daß Schattenpflanzen bei gleichen Verhält- 
nissen stärker als Sonnenpflanzen transpirieren, was sich aber als un- 
richtig erwies. 

Nach den zahlreichen, zum Teil älteren Beobachtungen mehrerer 
Forscher gehen verschiedene Pflanzen bei sehr ungleichem Wasser- 
verlust ein. Sehr interessant sind daher die neueren Versuche, die 
Pflanzen durch wiederholtes Welkenlassen gegen das Welken „abzu- 
härten“. Von diesen Versuchen seien hier diejenigen Tumanows® aus 
Maximows Laboratorium erwähnt. Es zeigte sich, daß die trainierten 
Pflanzen dürreresistenter werden und einige Merkmale der xeromorphen 
Struktur (siehe unten) erhalten. 

Der so wichtige Vorgang wie das Welken wurde erst in neuerer Zeit 
quantitativ untersucht. Obige Darlegung zeigt, daß die bereits erhalte- 
nen Resultate nicht nur an sich interessant sind, sondern auch bei der 
Behandlung des Problems der Dürreresistenz verwertet werden können. 

Die Geologie des Wasserhaushaltes der Pflanzen. Die Bedingungen 
des Wasserhaushaltes sind an verschiedenen Orten und bei verschiede- 
nen klimatischen und ökologischen Verhältnissen sehr ungleich. Diese 
ungleichen Verhältnisse rufen verschiedenartige Anx)assungen hervor, 
weiche auch in Form von bestimmten morphologischen und anatomi- 
schen Strukturen zur Geltung kommen; ist doch der Kampf um das 
Wasser ein mächtiger Faktor der Veränderlichkeit der Pflanzenformen. 


1 ImiN, W.: Planta (BerL) 10, 170 (1930). 

Kökbtsu, R.: Proc. imp. Akad. Tokyo 4, 229 (1928). 

Köketsu, R.: J. Dept. Agricult. Kyushu I Univ. 1, 24 (1926). 

KniGHT, R. 0.: Ann. of Bot. 36, 361 (1922). 

Maximow, N. XL . X. Kbasuossblsky-Maximow : Arb. naturforsch. Ges. Pe- 
tersburg 53, 81 (1923). 

Txjmanow, J. eh: Planta (Berl.) 3, 391 (1927). 



170 


Der Wasserhaushalt der Pflanze. 


Man unterscheidet gewöhnlich die folgenden ökologischen Pflanzen- 
t^^pen : 1. Hygrophyten, d.s. Pflanzen, welche unter Bedingungen 
einer überschüssigen Wasserversorgung vegetieren. 2. Mesophyten, 
oder der normale Pflanzentypus, der bei allen obigen Betrachtungen 
berücksichtigt wurde. Zu dieser Gruppe gehören auch unsere Kultur- 
pflanzen. 3. Xerophyten oder Bewohner der trockenen Standorte, die 
einen harten Kampf um das Wasser führen, Ais besondere Typen, deren 
Eigentümlichkeiten nicht nur von den Bedingungen der Wasserversor- 
gung, sondern auch von anderen Umständen abhängen, sind noch fol- 
gende zu nennen : 4. Succulenten, die ebenso wie Xerophyten trockene 
Standorte bewohnen, aber sich physiologisch ganz anders verhalten. In 
morphologischer Hinsicht unterscheiden sie sich von den Xerophyten 
durch bedeutende Wasservorräte, welche sie in ihren Blättern oder 
Stämmen führen und welche ihnen eine eigentümliche fleischige Form 
verleihen. 5. Sumpfpflanzen, die unter eigenartigen Bedingungen 
der Wasserversorgung leben. 6. Halophyten oder Bewohner stark 
salzhaltiger Böden. In diese Gruppe ist auch die tropische Mangrove- 
vegetation zu reihen. 7. Epiphyten und Parasiten. Die Gruppe der 
Mesophyten werden wir hier nicht betrachten, da die allgemeinen Ver- 
hältnisse des Wasserhaushaltes, von denen oben die Bede war, nament- 
lich an Mesophyten studiert worden waren. 


Die Hygrophyten sind Bewohner sehr feuchter Standorte; mei- 
stens versteht man unter dieser Bezeichnung die im Boden bewurzelten 
Wasserpflanzen, deren Blätter entweder an der* Wasseroberfläche 
schwimmen, oder gar samt dem oberen Teil des Stengels aus dem Wasser 
herausragen. Alle diese Pflanzen zeigen eine ausgiebige Transiüration, 
ungeachtet dessen, daß die Luft über den Wasserflächen gewöhnlich 
sehr feucht ist. Doch besitzen die Hygrophyten meistens eine schwacli 
entwiclplte Cuticula und zeigen daher eine relativ intensive cuticulare 
Transpiration, die noch dadurch verstärkt wird, daß die Luft über den 
feeen und Teichen meistens bewegt ist. Nach Otis^ transpirieren einige 
Hygrophyten stärker als die freie Wasseroberfläche, was freilich nur bei 
ausgiebiger cuticulärer Transpiration der Fall sein kann. Zu denselben 
Lrgebmssen kamen auch spätere Forscher 2 . Die häufig vorkommende 
Benetzung der Blätter von Hygrophyten soUte vielleicht deren Tran- 
spiration noch steigern. Die Wasserbilanz dieser Pflanzen scheint aber 
selbst bei der stärksten Transpiration ausgeglichen zu bleiben; wenig- 
^ens haben Maximow und Kbasnosselsky-Maximow (a. a. 0.) bei 
Hygrophyten (Almma Plantago) nicht das geringste Wasserdefizit 
in den heißesten Tagesstunden wahrgenommen. 

_ Nach McLean» besitzen viele Pflanzen des tropischen Regen waldes 
einen ausgesprochenen hygromorphen Charakter und den Wa^sserhaus- 


I Otis, Ch. H.: Bot. Gaz. 58, 467 (1914). 

Dibtmch, M. ; Jb. Bot. 66, 98 (1026). — Heil, H. : Ebenda 70 848/7 00(0 

McLban, R. C.: .J. Ecology 7, 6, 121 (1919). 
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lialt der Hygrophyten. Einzelheiten darüber sind in der Originalarbeit 
nachzusehen. 

Die Xerophyten besitzen scharf ausgeprägte typische morpho- 
logische Merkmale, die in Lehrbüchern der Ökologie und Morphologie 
ausführlich beschrieben sind und hier nur in ganz allgemeiner Form er- 
wähnt zu werden brauchen. Bei typischen Xerophyten bemerkt man 
eine auffallende Verminderung der Gesamtfläche des Laubwerks im 
Vergleich zu den Mesophyten. Der größte Teil des Pflanzenlmrpers 
])efindet sich im Boden, da bei den obwaltenden Verhältnissen zur Er- 
haltung eines Gleichgewichtes selbst mit kümmerlich entwickeltem 
Laubwerk eine mächtige Entwickelung des Wurzelsystems notwendig ist. 
Der oberirdische Teil eines typischen Xerophyten beträgt manchmal 
^/loo oder gar weniger der Gesamtmasse des Pflanzenkörpers, Die 
Blätter sind meistens klein und trocken; sie besitzen dazu noch ver- 
schiedene typische Schutzeinrichtungen, deren Sinn weiter unten er- 
läutert wird. 

Die xeromorphe Vegetation verleiht dem Standorte gewöhnlich den 
Charakter einer Wüste oder Halbwüste. Die kümmerliche Entwickelung 
des oberirdischen Teils der Xerophyten hat den Umstand zur Folge, 
daß nicht die gesamte Oberfläche des Bodens mit Pflanzen bewachsen 
ist; letztere haben vielmehr die Gestalt vereinzelter Büschel, die nur 
wenige winzige, oft nicht grüne, sondern mit weißen Haaren dicht be- 
deckte Blätter und gewöhnlicli viele Dornen oder Stacheln tragen. 
Zwischen den Büscheln der xeromorphen Vegetation ist der Boden nur 
für kurze Zeit von den sogenannten Ephemeren bedeckt, die keine xero- 
morphe Struktur besitzen, sich nur während der meistens kurzen Regen- 
periode entwickeln und im Verlaufe von wenigen Wochen zur Frucht- 
reife gelangen, wonach ihr aktives Leben bis zum nächsten Jahre unter- 
brochen wird. Im Plochsommer bleibt der Boden zwischen den einzelnen 
Büscheln der Xerophyten vollkommen nackt. 

Einige Wüstenbewohner besitzen außerordentlich tief in den Boden 
eindringende Wurzeln, welche oft Grund wasser erreichen. Die Wurzel 
von Alhagi cameloruin durchbohrt unter Umständen 20 — 30 m dicke 
Lößschichten und verzweigt sich nur in der Nähe des Grundwassers. Der 
Verfasser dieses Bixches hat über 20 m lange Alhagiwurzeln beob- 
achtet. Diese Pflanze besitzt keine Schutzeinrichtungen zur Transpira- 
tionsmilderung und der abgeschnittene Stengel welkt in kürzester Zeit. 
Auch Sophoraarten und einige andere Pflanzen der zentralasiatischen 
Wüste besitzen außerordentlich lange Wurzeln. Dieser Pflanzentypus 
kann selbstverständlich nur in solchen Wüsten verbreitet sein, deren 
Boden gut aeriert ist und keine felsigen Einschlüsse enthält. Die mäch- 
tigen Lößschichten Zentralasiens sind denn auch ganz gleichförmig ge- 
baut. In Sahara, wo die Grundlage des Bodens felsig ist, scheint ein 
anderer Typus der Xerophyten verbreiteter zu sein. Das mächtige 
Wurzelsystem dieser Pflanzen entwickelt sich in wagerechter Richtung, 
durchsetzt enorm große Bodenmassen und nimmt namentlich nach 
einem Regen in kürzester Zeit erhebliche Wassermengen auf. 
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Unter ganz extremen Bedingungen tritt bei einigen Xerojiliyten 
Blattabfall im Sommer ein; diese Pflanzen haben also jährlich zwei 
Buheperioden. Eine Korkbildung ist selbst bei krautartigen Xero- 
phyten verbreitet . Die af rücanische Testudinaria elephantipes ver- 
bringt die Periode der besonderen Dürre im Zustande eines kork- 
bekleideten Stumpfes, -wobei alle Blätter abgeworfen werden. 

Sehr interessant sind die Schutzeinrichtungen der Stomata, die z. B. 
in Haberlandts „Physiologischer Pflanzenanatomie''' eingehend be- 
schrieben sind. Darauf kann hier nicht näher eingegangen werden. Bei 
Gräsern der trockenen Gegenden ist ein rohrförmigos Einrollen der 
Blätter verbreitet, wobei die Spaltöffnungen innerhalb des Rohres 
bleiben. Die Mannigfaltigkeit derartiger Schutzeinrichtungen ist all- 
gemein bekannt. 

Beachtenswert ist auch die Kleinzelligkeit sämtlicher Gewebe und 
die bedeutende Entwickelung des Sclerenchyms in Blättern der Wüsten- 
xerophyten. Dies steht wohl damit im Zusammenhänge, daß die ge- 
nannten Organe häufig im gewelkten Zustande verbleiben müssen. 
Dank der Anwesenheit der mächtig entwickelten mechanischen GcAvebe 
werden die gewelkten Blätter nicht deformiert, und vor mechanischen 
Beschädigungen geschützt. 

Auf den ersten Blick sollten alle diese Eimichtungen eine schwache 
Transpiration der Xerophyten bedingen. Nach Maximow und. seinen 
Mitarbeitern! spielen sie jedoch nur dann eine Rolle, als die Pflanze 
sich bereits im gewelkten Zustande befindet. Bei normaler Wasser- 
bilanz transpirieren die Xerophyten mindestens ebenso stark wie 
die Mesophyten. Diese Resultate mirden zunächst an abgeschnit- 
tenen Pflanzen im Schatten erhalten und sind in der folgenden Tabelle 


Pfhmze Lind Pflanzentypus 


Intensität der GcHcliwindi^kcit des 
Transpiration Waaserverbranehs 


Xerophyten: 

Sedum maximum (Succulent) 
Zygophyllum Pabago (fleischige Blätter) 
■ '' . outifolia (fleischige Blätter) 

' ■ ' . woifi 

Verbascum ovalifolium 
Glaucium luteum 
Salvia vertioillata 
Stachys Kotsohii 
Gladoohaeta candissima 
Palcaria Rivini 

Mesophyten: 

Laminm album 
Viola odorata 
Vinca major 

Oampanula rapunculoides 
Sisymbrium Loeselii 
Hirschfeldia adpressa 
Erodixim ciconium 


2,8 

8 

4,9 

16 

5,4 

20 

8,8 

44 

8,8 

71 

9,2 

40 

9,9 

56 

12,7 

119 

13,2 

40 

13,7 

87 

3,6 

68 

4,0 

58 

4,6 

45 

4,8 

36 

8,3 

62 

9,8 

40 

9,2 

83 


. Gart. Tiflis If), 


! Maximow, X., Badribwa, L. u. W. Simouowa: Arb. Bot. 
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-zusainincngestellt. In dieser Tabelle bedeutet der Ausdruck „Intensität 
der Transpiration'^ die auf Iläcbeneinbeit berechneten Wassermengen. 
Der Ausdruck „Geschwindigkeit des Wasserverbrauchs'' bedeutet die 
■evaporierten Wassermengen in Prozenten des gesamten Wasservorrats 
der Pflanze. 

Gegen diese Desultate könnte der Ein wand gemacht werden, daß 
bei den gewählten Versuchsbedingungen die Schutzeimichtungen der 
Xerophyten unruitig waren und daß die mit abgeschnittenen Pflanzen 
erhaltenen Zahlen nicht sehr zuverlässig sind. Doch zeigten spätere 
Versuche in Vegetationsgefäßen und im vollen Sonnenschein^, daß 
^ y § ^ P y ^ ^ ^ ^ ^ ^ ^ auch, bei diesen Verhältnissen mindestens ebenso 

stark wie die Mesophyten transpiriert : 

Maximow bemerkt, daß eine 
derartige Transpiration der Xero- 
phyten nicht als verwunderlich 
-erscheinen soll, da die Entwicke- 
lung des Wurzelsystems bei die- 
■sen Pflanzen eine derartige ist, 
die eine ausgiebige Transpiration 
leicht sichern kann, falls der 
Boden genügend feucht 
bleibt. Anderseits ist ein dau- 
erndes Schließen der Spaltöffnungen unvorteilhaft, da es ein Hungern 
der Pflanze bewirken sollte. Auch Iljin^ gelangte bereits früher ge- 
legentlich zu dem Ergebnis, daß einige Xerophyten stärker als die Meso- 
phyten transpirieren. 

Später kamen Kellee,‘^ und andere Eorsclier'^ mit einigen Ein- 
.Schränkungen zu denselben Besultaten, die jedoch auch scharf angefoch- 
ten wurden. Einige Verfasser glauben schließen zu dürfen, daß der 
Begriff ,,Xeropliyt“ überhaupt eine schwache Transpiration voraus- 
isetzt und daher die von Maxim ow untersuchten Pflanzen eine Gruppe 
von ,, Pseudoxerophyten" bilden^. Doch ist der Umstand zu beachten, 
daß die Vermeintlichen Pseudoxerophyten die überwiegende Melnzahl 
der früher als Xerophyten bezeichneten Pflanzen bilden und in einer 
besonders ausgeprägten Eorm die so viel besprochenen xeromorphen 
Merkmale aufweisen. Durch Aufstellung der Gruppe ,, Pseudoxero- 
phyten" würden daher sämtliche geläufigen Vorstellungen auf den 


109 (1917). — Maximow, N. : P’ ■ ' . ■ ’ ' ' ’ . Grundlagen der Dürreresistenz 

der Pflanzen. 192G (russ.). — ■ '■ Bot. 62, 128 (1923). 

i Prey, L.: Arb. naturforsch. Ges. Petersburg 53, 173 (1923). 

^ luTiN, W. : Beih. z. Bot. Zbl. 32, 36 (1915). 

3 Keller, B.: J. Beology 13, 224 (1925). 

Alexanbrow, W. : Arb, Bot. Gart. Tiflis 4, 1 (1924). — Dietrich, M. : 
Jb. Bot. 66, 98 (1925). — Schanberl, H. : Planta (BerJ.) 10, 756 (1930). — Vgl. zu 
diesem Problem auch Stöcker, 0.: Der Wasserhaushalt ägyptischer Wüsten- 
und Sakpflanzen. 1928. — Scheatz, E.: Jb. Bot. 74. 153 (1931). 

Vgl. dazu Bexecke, W, in : Beuecke-Jost, Pflanzenphysiologio 1, 85 (1924). 
— Walter, H.: Ber. dtsch. bot. Ges. 47, 243 (1929). 


l^flaiize 

1 

Inteiiaität der 
Tninspiration 

Mirabilis jalapa 

12,4 

Helianthus annuus 

22,6 


26,6 

Zygophyllum Eabago 

23,8 

55 55 

30,8 

Atriplex hortensis 

30,0 

Datura Stramonium 

33,5 
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Kopf gestellt. Mit besonderer Schärfe lehnt Seybot^d^ den Maximow- 
sehen Standpunkt ab und hält es daher für unnötig, die MaximowscIio 
Theorie der Dürreresistenz (siehe unten) überhaupt zu besprechen. 

Alle Einwände Seybolds sind aber darauf gerichtet, daß es weder 
von Maximow, noch von anderen bewiesen wurde, daß die Xerophyten 
in der Tat stärker als die Mesophyten transpirieren, wie es Maximow 
haben will. Hierdurch wird aber der Kern der Frage nicht getroffen. 
Will man die objektive Dichtigkeit der erhaltenen Versuchsresultate 
nicht bezweifeln, so muß man jedenfalls den Schluß ziehen, daß zwischen 
den Transpirationsgrößen von Xerophyten und Mesophyten kein 
wesentlicher Unterschied besteht. Dies genügt aber dazu, die 
früheren Ansichten bezüglich der Einschränlmng der Transpiration bei 
den Xerophyten in Abrede zu stellen. 

Wie können denn vom MAXiMOWschen Standpunkte aus die wohl 
zweckmäßigen Schutzeinrichtungen der Xerophyten erklärt werden? 
Die Antwort lautet so, daß die genannten strukturellen Eigentümlich- 
keiten insofern Nutzen bringen, als hierdurch ein starkes Welken ver- 
hindert wird, da nach Maximow die Dürreresistenz der Xerophyten 
darauf zurückzuführen ist, daß dieselben ein dauerndes Welken ver- 
tragen können. Mit dieser Ansicht stehen die oben zitierten Resultate 
von Köketsu und H. Walter im Einldange. Auch der hohe osmotische 
Wert, der, wie oben wiederholt erwähnt worden war, den Geweben der 
meisten Xerophyten eigen ist, soll den Eintritt des „permanent wilting'' 
nach Möglichkeit verschieben. Übrigens dient der hohe osmotische 
Wert auch zur Herstellung der Saugkraft auf stark salzhaltigen Böden, 
welche in den Wüsten besonders verbreitet sind^. 

Die Resultate von Maximow u. Alexaxdrow, sowie von Frey» 
zeigen, daß die Xerophyten die Bodentrockenheit zwar gut vertragen, 
aber keineswegs bevorzugen, da sie in Vegetationsversuchen bei 
Steigerung der Bodenfeuchtigkeit mehrmals größere Ernten liefern, und, 
was besonders beachtenswert ist, annähernd im selben Grade auch die 
Gesamtfläche der Blätter vergrößern. Sie sind also nichts anderes als 
dürreresistente Pflanzen und nur deshalb einzige Bewohner der Wüsten, 
weil die Mesophyten die in diesen Gegenden obwaltenden Verhältnisse 
nicht aushalten. 

In diesem Zusammenhänge sind auch die immergrünen mediterranen 
Pflanzen zu erwähnen. Einige Pflanzen der Mediterranflora transpi- 
rieren nach älteren Angaben von Bergen^ recht stark, andere aber, 

o Biol- öj 683 (1930); dort weitere Literatur. 

" russischen Zentralasiens enthält an manchen Stellen 

so groJie ■ .'IS isalpeter, daß es sich als notwendig erweist, nach Her- 
stellung . : ■ . _ zuerst den Kalisalpeter im Verlaufe längerer Zeit aus- 

iTchT^rd!' laiidwirtschaftlichen Kuitxirpflanzen armög- 

(rtiss")!^-™S L 

^ ißEBaEK, J. Y.: Bot. Gaz. 40, 449 (1906). 
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nach Gtjttenbebg ^ verhältnismäßig schwach. Ein ausgeprägter Unter- 
schied zwischen Xerophyten und Mesophyten konnte nicht bemerkt 
werden, da letztere fast gar nicht untersucht wurden. Doch ist der 
Umstand beachtenswert, daß auch verschiedene Xerophyten in den Ver- 
suchen der genannten Forscher sehr ungleich transpirierten. 

Die Succulenten sind Pflanzen mit stark herabgesetzter Tran- 
spiration. Diese Tatsache scheint vollkommen sichergestellt zu sein. Die 
ältere Literatur ist bei Burcierstbin nachzusehen. Die Succulenten 
sind ebenso wie die Xerophyten Bewohner der trockenen Wüsten; die 
Dürreresistenz dieser Pflanzen hat aber eine ganz andere morphologisch- 
physiologische Grundlage. Die Kakteen und die meisten anderen Suc- 
culenten besitzen zum Unterschied von den Xerophyten niedrige os- 
motische Werte und oberflächliche Wurzeln. Sie sind befähigt, nach 
einem. Regenguß viel Wasser auf einmal aufzusaugen, transpirieren aber 
äußerst langsam, da ihre Oberfläche ganz gering und durch stark aus- 
gebildete cuticuläre Schichten gut geschützt ist. So ergaben die Mes- 
sungen von MacDougial u. Spaldusto^ an einem riesigen Exemplar von 
Echinocactus (Gewicht 37,3 kg) folgende Resultate: 

Wasserverlust in einem Jahre ohne Begießen. 


Erstes Jahr 3444 g 

Zweites 2080 „ 

Drittes 1535,, 

Viertes 1400 „ 

Fünftes 1165 „ 

Sechstes 1280 „ 


Die Pflanze hat also irn Verlaufe von 6 Jahren im Laboratorium 
ohne Wasserzufuhr ihr Gewicht durch Transpiration nur auf etwa 35 vH 
vermindert . In einer anderen V ersuc hsserie hat Echinocactus Wies- 
lizeni im vollen Sonnenlichte beim ursprünglichen Gewicht von 49,4 kg 
in 13 Monaten 23,8 kg Wasser verloren. Im Schatten hat eine andere 
Pflanze vom ursprünglichen Gewicht 42,7 kg nur 4,6 kg Wasser im 
Verlaufe von 15 Monaten evaporierte HenrioH hat auch bei Mesem- 
b r y a n t h c m u ni L e s 1 i e i e* ne sehr schwache Transpiration beobachtet . 

Maximow (a. a. 0.) weist darauf hin, daß Succulenten ein Beispiel 
davon sind, zu welchen Veränderungen der morphologischen Struktur 
und der j)hysiologischen Leistungen eine Dürreresistenz mittels Tran- 
spirationseinschränkung führt. Die weitgehende Reduktion der ge- 
samten Oberfläche und die mangelhafte Durchlüftung des Assimilations- 
systems bedingen eine geringe Produktivität der Photosynthese und 
als Folge davon ein sehr langsames Wachstixm. Die Notwendigkeit der 

CrxrrTENBERü, H. : Euglcrs Bot. Jb, 38, 383 (1907). — Planta (ßerl.) 4, 727 
(1927). 

MAcDoxmAL, D. T. a. E. 8. SrALuiNO; Carnegie Inst. Washington Publ. 
141 (1910). 

MacDoxjgac, D. T.: Ann. of Bot. 2G, 71 (1912). 

Henrtcj, M. : Verh. naturforsch. Ges. Basel 35, 356 (1923). — Veterin. Res.- 
Lab. Voyburg (Jape prov. 1, 669 (1926). 
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großen Wasservorräte bewirkt die in manchen Beziehungen unvorteil- 
hafte Borm der Pflanze. 

Auf Grund all dieser Betrachtungen ist es nicht ratsam, die Succu- 
lenten schlechthin in die Gruppe der Xerophyten zu reihen. Beide 
Pflanzengruppen sind zwar dürreresistent; doch unterscheiden sich die 
Grundlagen der Dürreresistenz von Xerophyten und Succulenten von- 
einander sehr wesentlich. 

Die Sumpfpflanzen wurden früher ebenfalls als Xerophyten an- 
gesehen, da die Moorböden als ,, physiologisch trocken“ galten. Nach 
den neueren Untersuchungen ist aber diese auf keine physiologischen 
Grundlagen fußende Ansicht nicht mehr stichhaltig. Die Flora der 
Hochmoore zeigt allerdings ein xeromorphes Gepräge. Nach der älteren 
Ansicht „muß“ die Transpiration der Sumpf bewohner eingeschränkt 
sein, damit diese Pflanzen möglichst wenig von den im Sumpf- 
wasser enthaltenen Giftstoffen auf nehmen. Diese Auffassung ist schon 
aus dem Grunde veraltet, weil es nunmehr feststeht, daß das Boden- 
wasser und die darin gelösten Stoffe gesondert aufgenommen werden 
(siehe voriges Kapitel), Die Untersuchungen von Boysen-Jenseni, 
Thatohbb.2 und Stockerl zeigen, daß die Transpiration der im Moor- 
boden wurzelnden Pflanzen wohl ebenso hoch und gar höher sein kann, 
als diejenige der Mesophyten. Auch ist niemals ein Wolken der Sumpf- 
pflanzen zu verzeichnen, w'^enn der Wassergehalt in der Umgebung des 
Wurzelsystems ein reichlicher ist. Die eingehenden Studien Moneorts'^' 
haben dargetan, daß die Frage der physiologischen Wirkung der ver- 
meintlichen Giftstoffe des Sumpf wassers überhaupt unrichtig behandelt 
worden war. Davon w^ar bereits im vorigen Kaj)itel die liede. In der 
folgenden Tabelle von Thatcher wird die Transpirationsgröße von 
Brassica oleracea mit derjenigen von Salix pentandra undBetula 
sp., die auf Moorboden wuchsen, verglichen. 

; Der xeromorphe Charakter 

Tnmspkation Calluna uiid analogen Pflan- 

zen ist wahrscheinlich darauf zu- 
^^27 rückzuführen, daß dieselben im 

0*38 Verlaufe bestimmter Perioden an 

Wassermangel leiden können, 
doch wurden direkte Prüfungen der Dürreresistenz dieser Pflanzen bis- 
her noch nicht durchgeführt. 

Die Halophyten oder Bewohner der stark salzhaltigen Böden 
sind ihrer morphologischen Struktur nach den Succulenten ähnlich, 
unterscheiden sich aber von denselben durch die viel stärkere Tran- 
spiration. So transpirierten in Delesö Versuchen Salsola Kali, 

1 Boysen-Jeuseh, P.; Bot. Tidskr. 80, 144 (1917). 

2 Thatcher, K.: J. Ecology 9, 39 (1921). 

^ Stöcker, 0.: Z. Bot. 15, 1 (1923). 

4 Montfort, C.: Jb. Bot. 60, 184 (1921), — Z. Bot. .14, 97 (1922). 

« Deuf, E. M.: Ann. Bot, 25, 485 (1911). 


Pflanze 

Brassica oleracea 
Salix pentandra 
Betula sp. 
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Saiicornia annua und andere Bewohner der stark salzhaltigen 
Böden sogar stärker als Saponaria officinalis, Vicia Eaba und 
andere Mesophyten. Die Zahlen der folgenden Tabelle Rxjhlajstdsi zei- 
gen, daß Statice Gmelini auf Einheit der Blattfläche mehr Wasser 
abgibt, als Vicia Eaba und Fagopyrum esculeiitum. 


Pflanze 

Transpiration pro Stunde und 100 qcm. 

Statice Gmelini 

0,59 

0,52 

0,51 

0,45 

0,50 

Vicia Faba 

0,30 

0,32 

i 0,29 

0,32 

0,30 

Fagopyrum esoulentum 

0,3] 

0,32 

0,36 

0,31 

0,29 


Die Unterschiede sind durchwegs sehr bedeutend; auch die späteren 
Untersuchungen von Montfort (a. a. 0,), Stooker^ und anderen For- 
schern haben die starke Transpiration der Halophyten außer Zweifel 
gestellt. Bei Berechnung auf das Frischgewicht, was namentheh beim 
Vergleich der Succulenten und Halophyten mit anderen Pflanzen ent- 
schieden vorzuziehen ist, ergeben sich annähernd gleiche Zahlen, sowohl 
für Halophyten als für Mesophyten. Jedenfalls kann von einer Herab- 
setzung der Transpiration bei den Halophyten im Vergleich zu den 
Mesophyten nicht die Rede sein. Im vorigen Kapitel wurde bereits er- 
wähnt, daß die Halophyten enorm hohe osmotische Werte und Saug- 
kräfte besitzen, die zur Erhaltung der Wasserbilanz bei starker Tran- 
spiration dienen. 

Die Mangrovepflanzen der indomalaiischen Inseln, die auf stark 
salzhaltigen Böden vegetieren, gehören eigentlich ebenfalls in die Gruppe 
der Halophyten; sie zeigen aber Eigenartigkeiten, die mit den eigen- 
tümlichen ökologischen Bedingungen ihres Lebens im Zusammen- 
hänge stehen. Früher wurde behauptet, daß die Mangrovepflanzen sehr 
schwach transpirieren. Nach Kamerling-^ und v. Fabbr-^’ ist aber die 
Transpiration der Mangrovepflanzen recht ausgiebig. Dies ist z. B. 
aus der folgenden kleinen Tabelle zu ersehen 2. 

Transx^lration pro 1 g Frisoligo wicht und 1 Stunde. 


Eucalyptus sp 0,14 

Sonneratia ap. (Mangrove) 0,23 

Spinifex squarroBus 0,29 

Ipomoea pes caprae 0,30 


Beachtenswert ist der Umstand, daß die Saugkraft der Wurzeln bei 
Mangrovepflanzen nach v. Faber nicht durch Salze, sondern durch 
andere Stoffe bedingt ist. Auch bei gewöhnlichen Halophyten unter- 
scheidet A. Riohterö zwei Typen. Die Pflanzen der ersten Gruppe sind 

1 Etjiilanx), W.: Jb. Bot. 55, 409 (1915). 

^ Btockee, 0.; Naturwiss. 12, 634 (1924). — Z. Bot. 16, 289 (1924); 17, 1 
(1925). -- Erg. Biol. 3 (1928). 

Kamebling, Z.: Katurkund. Tijdsclir. Nederl. Ind. 71, 166 (1911). 

V. Faber, Z, G.: Bor. dtsoh. hot. Ges. 31, 277 (1913). 

5 Richter, A. : Arb. landw. Vcrsuchsstat. Saratow 1926, Nr 38. 

.Ko stytsehevv- Weilt, T?flanzciipliysiologic II. 12 
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für NaCl wenig durchlässig und ihr hoher osmotischer TVeit wird durch 
eine Anhäufung von Assimilaten hervorgerufen Bei den Pflanzen der 
zweiten Gruppe ist der osmotische Wert durch die Anhäufung von NaCl 
bedingt. Bei sehr hoher Konzentration kann Chlornatrium auch in die 
Pflanzen der ersten Gruppe einclringen, ruft aber dann schwere Be- 
schädigungen hervor, Huberi glaubt schließen zu dürfen, daß Man- 
grovepflanzen als Xeroplij/ten anzusehen sind, da sie ungeheuere Kräfte 
brauchen, um dem Boden Wasser zu entreißen. Ob aber diese Eigen- 
schaft zur Charakteristik eines Xerophyten ausreicht, erscheint als 
fraglich, da trockener Boden doch ganz andere Verhältnisse gewährt, 
als nasser Boden von hoher Saugla'aft. Nur im ersten kann vom Wasser- 
mangel sensu stricto die Bede sein, im letzteren Palle handelt es sich 
hingegen nur um die Höhe der Saugkraft. Im vorigen Kapitel wurde 
auf Grund der Ergebnisse von Beiggs und Schanz der Schluß gezogen, 
daß bei einem bestimmten. Grad von Bodentrockenheit, als die Konti- 
nuierlichkeit der Wasserfäden im Boden nicht mehr besteht, beliebig 
starke Saugkräfte dem Boden nicht die geringste Wassermenge ent- 
nehmen können. Ein solcher Zustand kann bei den Mangrove]3fianzen 
me eintreten. 

Die Epiphyten und Parasiten transpirieren sehr ungleich. Die 
Besultate Kameelings^ sprechen dafür, daß die Epix)hyten im all- 
gemeinen schwach transpirieren, was auch von vornherein zu erwarten 
war, da die Wasserversorgung dieser Pflanzen durchschnittlich eine 
geringfügige ist und dieselben entweder in einer dampfgesättigten 
Atmosphäre leben, oder zum Aushalten der Austrocknung außeror- 
dentlich befähigt sind. In 3 Monaten haben tropische Epiphyten in 
Kameelings Versuchen 30—70 vH des gesamten Wasservorrats ver- 
loren. 

Die grünen Halbparasiten aus der Gruppe der Bhinantaceen 
transpirieren nach Kostytschew^ recht stark und sind nicht in der 
Lage, durch eigene Wurzeln die zur Erhaltung der normalen Wasser- 
bilanz notwendige Wassermenge selbst aus nassem Boden aufzunehmen,. 
Auch Viscum album zeigte in Kameelings^ Versuchen durchschnitt- 
lich eine ebenso starke Transpiration, wie die autotrophen Pflanzen. 
Dies ist aus folgender Tabelle zu ersehen : 

Transpiration pro 100 qcm Blattf lache und 1 Stunde. 


Viscum album 240 

„ „ 210 

Populus nigra 350 

Malus communis 190 

Ilex aquifolium 160 

Hedera Helix 66 

Pinus Strobus 367 


1 Hubee, B.: Jb. Bot. 64, 1 (1924). 

2 Kambrlieg, Z.: Xaturkund. Tijdschr. Xederl. Ind. 54 (1911). 

3 Kostytsohew, S.: Beih. z. Bot. ZbL (I) 50, 351 (1924). 

Kameelieg, Z. : Proc. kon. Akad. Wetensch. Amsterd. 10, 1008 (1914). 
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Die nicht grünen Parasiten transpirieren bedeutend schwächer. A. 
Riohteri hat wahrgenommen, daß Orobanche cumana verhältnis- 
mäßig viel Wasser verliert, obgleich die Spaltöffnungen dieser Pflanze 
nicht zahlreich und dabei noch degradiert sind. Eine nähere Unter- 
suchung hat ergeben, daß die ganze Pflanze mit drüsenartigen Haaren 
bedeckt ist, die nichts anderes als aktive Hydathoden darstellen und 
große Wassermengen sezernieren. 

Der Mechanismus der Wasseraufnahme durch die Parasiten ist noch 
unldar, und es liegt hier ein reizendes Problem für experimentelle For- 
schung vor. Harris u. Lawrence ^ sowie Bergdolt^ haben festgestellt, 
daß die Saugkraft in den Haustorien des Parasiten meistens höher ist, 
als in den anliegenden Teilen der Wirtspflanze. Es zeigte sich jedoch, 
daß die an der Spitze der Haustorien von Lathraea Sq[uammaria 
hohe Saugkraft an der Basis der Haustorien plötzlich sinkt. Weitere 
experimentelle Untersuchungen sind daher erwünscht. 

Ein Vergleich der Transpiration von Sonnen- und Schattenblättern 
zeigte, daß erstere auf die Einheit der Blattfläohe immer bedeutend 
stärker transpirieren, wie es bereits aus den ersten Versuchen von Ge- 
NEAir DE Lamarliere^ deutlich zu ersehen ist. Dieses Resultat wurde 
durch die späteren Versuche von Hesselman^, Rubel Koohanowsky^, 
Frey«, DiEmiCH», Keller^o, Huber und anderen Forschern be- 
stätigt. Folgende Zahlen von Kochanowsky mögen als Erläuterung 
dienen. In diesen Versuchen wurde eine besondere Sorge dafür getragen. 


pflanze 

1 

Blattstruktur 

Intensität der 
Transpinition 
(s. 0.) 

Gesell windigkeit 
des Wasser- 
verbrauchs 
(8. 0.) 

Alchemilla vulgaris 

1 Reihe von Palisaden 

14,8 

200 vH 

Geranium gracile 
Symphytum aBj)erri- 

1 „ 

13,8 

262 „ 

mum 

1 „ 

12,2 

110 „ 

Paris inoompleta 
Potentilla thurin- 

keine Palisaden 

7,2 

106 „ 

giaca 

3 Reihen von Palisaden 

28,2 

308 „ 

Plantago media 

1 Reihe von Palisaden 

16,7 

162 „ 

Galega orientalis 
Valeriana alliariae- 

1 jj 

16,8 

394 „ 

flora 

lockere Palisaden 

11,0 

US „ 


^ Kiohtee, A,: Arb. landw. Versuohsstat. Saratow 1925, Kr 34. 

“ Haeeis, J'. A. a. J. V. Laweexce: Amer. J. Bot. 3, 438 (1916). 

« BBEGi)or/r, E.: Bcr. dtscli. bot. Ges, 45, 293 (1927). 

Genua ij de LAMAimiiJEE: Eov. gen. Bot. 4, 481, 529 (1892). 

Hesselman, H.: Beih. z. Bot. Zbl. 17, 311 (1904). 

Rübel, E.: Bor. dtsch. bot. Ges. 37, 1 (1920). 

7 Kochanowsky: Zitiert nach Maximow, Die physiologischen Grundlagen 
der Dürreresistonz 1926, 346 (russ.). 

« Fbey, L. : Arb. naturforsch. Ges. Leningrad 53, 173 (1923) (russ.). 
ö DnmiiGK,M.: Jb. Bot. 66, 98 (1925). 

10 Keller, B.: J. Ecology 13, 224 (1925), 

11 Huber, B.: a, a. 0. 


12 * 
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daß die Sonnen- und die Schattenblätter während des Versuchs selbst 
unter vollkommen gleichen Beleuchtungsbedingungen transpirierten. 

Einige Forscher erhielten auch entgegengesetzte Resultate: Die 
Schattenblätter transpirierten in ihren Versuchen stärker als die Sonnen- 
blätter Doch sind derartige Fälle wohl als Ausnahmen zu betrachten, 
denn die Versuche Maxbiows^ beweisen eine bedeutend stärkere Ent- 
wickelung der Nervatur und eine viel größere Zahl der Spaltöffnungen bei 
Blättern, welche unter stärkerer Beleuchtung sich entwickelten. Diese 
Versuche wurden mit Pflanzen ausgeführt, welche bei künstlicher Be- 
leuchtung unter genauer Kontrolle der dargebotenen Lichtenergie ge- 
zogen wurden. Die Größe der Epidermiszellen war in diesen Versuchen 
etwa 3 — 4mal geringer und die Zahl der Spaltöffnungen etwa 4mal größer 
bei den stärker belichteten Pflanzen. Es ist also klar, daß die Bedin- 
gungen der Transphation und die Wasserversorgung bei Sonnenpflanzen 
viel günstiger sind, als bei Schattenpflanzen, da die stärker belichteten 
Blätter auch eiue besser entwickelte Nervatur besitzen. Bei der Unter- 
suchung der unter natürlichen Bedingungen erwachsenen Blätter erhielten 
Keller u. Leisle^ analoge Resultate, die in folgender Tabelle wieder- 
gegeben sind. 


Pflanze 

Standort 

Gesamtlänge 
der Nervatur 

Zahl Intensität 

der Stomata | der Transpiration 

auf Einheit der Blattflädie 

Asperula glauca 

Steppe 

100 

100 

100 

100 

100 

„ odorata 

Wald 

30 

14 

31 

46 

56 

Qalium verum 

Steppe 

100 

100’ 

100 

100 

100 

„ cruciatum 

Wald 

38 

21 

33 

46 

53 


Aus den Versuchen aller oben zitierten Forscher geht außerdem 
hervor, daß die Transpiration der Sonnenpflanzen in der Sonne viel 
stärker ist als diejerdge der Schattenpflanzen im Schatten. Auch 
Sonnenexemplare von Sohattenpflanzen transpirieren stärker, als die 
normalen Sohattenexemplare der Schattenpflanzen. Diese Resultate 
sind nicht unerwartet, da die Transpiration durch direktes Licht über- 
haupt stark gesteigert wird. Folgende Zahlen H.esselmans (a. a. 0.) 
können das soeben Gesagte erläutern. 



1, 22M1923r’ G.: Bot. Gaz. 

2 Maximow, N.: Wiss. J. Landw. 2, 395 (1925) (russ.). 

3 Keller, B. u. E. Lbisle: J. Versuchsstat. Mitteiczernozemgebiets 1922 
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Oben wurde bereits erwähnt, daß das Wurzelsystein von Trientalis, 
Majanthenium und anderen Pflanzen nur dann in Harmonie mit dem 
Laubwerk steht, wenn dieTransjäration unter natürlichen Verhältnissen, 
d. i. im Schatten, vor sich geht. Bei einer durch direktes Licht derart 
gesteigerten Transpiration der genannten Pflanzen, wie sie durch obige 
Zahlen ausgedrückt wird, kann von einem Gleichgewichte auch bei op- 
timaler Feuchtigkeit des Bodens nicht mehr die Rede sein, und es 
besteht dann fortwährend die Gefahr von ,, permanent wilting‘^ 

Die Hochgobirgspflanzen transpirieren nach Maximow u. 
Koohaxowskajai wie die gewöhnlichen Mesophyten. Auch Tostschewi- 
KOWA u. Bogoliitbowa^, die ihre Untersuchungen in Zentralasien aus- 
geführt haben, sind zum Schluß gekommen, daß die Transpiration im 
Hochgebirge in erster Linie durch direktes Sonnenlicht beeiiiflußt wird. 
Auf dieser Flöhe kommt auch die Bodentemperatur in Betracht, wogegen 
Schwankungen der Lufttemperatur und Feuchtigkeit von geringer Be- 
deutung sind. 

L. IwATsroEF'* bestimmte die Transpirationsgröße abgeschnittener 
Zweigstücke verschiedener Bäume im Winter. Die Transpiration ist im 
allgemeinen ganz schwach, dauert aber bei den Goniferen selbst bei 
— 20^ fort. Im Winter verlieren Pinusnadeln täglich 1 vH, im Hoch- 
sommer aber 300 — 400 vH ihres Frischgewichtes an Transpirations- 
wasser. Hach GoRDiAorN*^ ist die Transpiration im Winter stärker bei 
Dikotylen als bei Goniferen. Die stärkste Transpiration wurde an 
Biattnarben und Knospen wahrgenommen. 

Die Transx)iration der Hutpilze ist nach Boxntbe u. Maxginö sowohl 
in Dunkelheit als in diffusem Lichte sehr gering. So haben frische Exem- 
plare von Agaricus campestris in 5 Stunden folgende Wasser - 
mengen verloren. 

175,8 im diffusen Lichte. Wasserverlust 0,565 g, 

178 g in Dunkelheit. Wassorverlust 0,500 g. 

Beachtenswert ist das von Boknieb und Maxgix in ihren zahlreichen 
Versuchen erhaltene folgende Resultat: Diffuses Licht steigerte die 
Transpiration der Hutpilze durchschnittlich um 10 vH, wobei eine deut- 
liche Nachwirkung des Lichtes wahrgenommen wurde. 

Der Transpiratioiiskoeflizient und die Produktivität der Tran- 
spiration. Oben wurde bereits erwähnt, daß diese Begriffe reziproke 
Werte daratellen: Unter dem Transpirationskoeffizienten versteht man 
die während der Vegetationsperiode bei der Synthese der Einheit von 
Trockensu1:)Btanz verbrauchte Menge des Transpirationswassers; die 

1 Maximow, K. u. L. Kociianowskata: Tagebuch des I. Kongresses d. Russ. 
Botan. 1921, 31. (rusa.). 

a Tostsokewihowa, A. G. u. W. A. Bogolitjbowa: Westn. Irrigazii. Tasch- 
kent 1925, 110 (russ.). 

IWAKOFE, L. : Bor. dtsch. bot. Ges. 42, 45, 210 (1924). 

‘i- Gohdiagin, A.: Beih. z. Bot. Zbl. (I) 46, 1 (1929). 

ö Bonhieb, G. et L. Mahgih: Ann. des Sei, natur., scr. 6 (Bot.), 17, 288 
(1884). 
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Produktivität der Transpiration wird in Grammen Trockensubstanz 
ausgedrückt, die bei Verdunstung der Einheit der Wassermenge (1 Liter) 
synthetisiert werden. 

Der Begriff des Transpirationskoeffizienten entstand in der prak- 
tischen Landwirtschaft und kann als eine Illustration davon dienen, daß 
Verhältnisse zwischen einzelnen Vorgängen, welche ohne exakte physio- 
logische Begründung aufgestellt werden, auch praktischen Zwecken nicht 
immer dienen können. 

Auf den ersten Blick kann die vergleichende Bestimmung des Was- 
serverbrauchs und der Pflanzenernte wertvolle Schlußfolgerungen über 
die Dürreresistenz der Pflanze ermöglioheir, indem es naheliegend zu 
sein scheint, daß Pflanzen, welche eine Einheit des Trockengewichtes bei 
geringerem Wasserverbrauch aufbauen, den trockenen Standorten 
besser angepaßt sein sollen. Doch zeigt das umfangreiche experimentelle 
Material auf diesem Gebiete, daß der Transpirationskoeffizient keine 
konstante Größe darstellt, was auch nicht verwunderlich ist, da die bei- 
den in Präge kommenden Vorgänge, nämlich die Transj)iration und die 
GO 2 - Assimilation, miteinander kausal nicht verbunden sind. 

Die ersten Eesultate Hbllbtegels ^ waren allerdings vielverspre- 
chend, denn es zeigte sich, daß die von ihm untersuchten Pflanzen einen 
und denselben Transpirationskoeffizienten gleich 300 besaßen. Dies 
war jedoch ein Zufall: Ausführliche Untersuchungen ergaben, daß der 
Transpirationskoeffizient nicht nur bei verschiedenen Pflanzen, sondern 
auch bei einer und derselben Pflanze von den Außenfaktoron abhängt 
und nicht selten unregelmäßige Schwanlmiigen auf weist. Öcheödeb^ 
hat alsdann eine der weiügen Beobachtungen auf diesem Gebiete ge- 
macht, die sich unter verschiedenartigen Bedingungen als richtig er- 
wiesen. Es zeigte sich, daß unter den kultivierten Gramineen Weizen, 
Roggen, Hafer und Gerste durchschnittlich bedeutend höhere Transpi- 
rationskoeffizienten haben als Mais, Hirse und andere Pflanzen dieser 
Gruppe. Auch die Transpirationsintensität erwies sich als bedeutend 
größer bei den Pflanzen der ersten Gruppe. 

Die umfangreichen Untersuchungen von Bbigg-s u. Shahtz» haben 
jedoch zum Ergebnis geführt, daß die Transpirationskoeffizienten 
schwanlcende Werte darstellen. Die genannten Forscher haben ihre 
Forschungen im Verlaufe von 3 Jahren mit bewunderungswürdiger 
Energie fortgesetzt und hierbei etwa 140 Pflanzenarten ausführlich 
untersucht. Vor allem zeigte es sich, daß eine und dieselbe Pflanze in 
verschiedenen Jahren je nach der Trockenheit der Luft und namentlich 
des Bodens ungleiche Transpirationskoeffizienten besitzt. Zweitens ist 
aus den erhaltenen Zahlen ersichtlich, daß zwischen der Dürreresistenz 
und gar der Xeromorphie einerseits und den Transpirationskoeffizienten 
anderseits kein Zusammenhang besteht. 


1 Hellrieoel, P.: Beitr. naturwiss. 1 ■ Ackerbaus. 1883. 

^ Schröder, M. : Buss, J. Landw. u. ■ "■ .. .. 320 (russ.). 

■o n U. S. A. Dept. Agricult. Bureau Plant Ind. 

Bull. 284/285 (1913). — J. agricult. Bes. 3, 1 (1914). 
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Bbiogs u. Shabtz haben leider als „Ernte“ nur den oberirdischen 
Teil der Versuchspflanzen gewogen, wie es in landwirtschaftKchen Ar- 
beiten nur zu oft geschieht. Dieser Eehler wurde in sxJäteren Versuchen 
von Maximow u. Alexakdkow^ ausgeschlossen, ohne daß hierdurch der 


Sinn der Resultate sich 

veränderte. In der folgenden Tabelle 

sind 

einige Zahlen der letztgenannten Forscher zusammengestellt. 
Ktv wird der Transpirationskoeffizient bezeichnet. 

Als 

Pflanze 

K'iw 

Pflanze 

Kiw 

Zygophyllum Fabago . 

. . 741 

Brassica sinapistrum . . . 

870 

Artemisia scoparia . . 

. . 705 

Centaurea solstitialis. . . 

747 

Medicago sativa , . . . 

. . 641 

Phaseolus vulgaris .... 

538 

Helianthus annuus . . 

. . 569 

Verbascum 0 valifolium . . 

493 

Gossypi um, herhaceum 

. . 462 

Amaranthus retrof lexus . 

345 

Weizen 

. . 435 

Kochia prostrata 

331 

SalsolaKali 

. . 273 

Panicum italioum 

302 

Mais 

. . 260 

Sedum maximum 

292 


Aus diesen Zahlen ist ersichtlich, daß einige typische Wüstenpflanzen 
sehr hohe Transpirationskoeffizienten besitzen; andere Xerophyten 
zeigten allerdings auch niedrige Koeffizienten, ebenso wie Mais und 
Hirse unter den Kulturpflanzen. 

Viele Untersuchungen wurden dem Einfluß von Außenfaktoren auf 
die Trans jürationskoeffizienten verschiedener Pflanzen gewidmet. Ob- 
gleich die erhaltenen Resultate noch mehr die Schlußfolgerung bekräf- 
tigen, daß der Transpirationskoeffizient an sich kein Kriterium der 
Dürreresistenz darstellt, sind sie dennoch als Beiträge zur Öcologie der 
COa-Assimilation und der Transpiration wertvoll, 

Txtlaikov*'^ hat durch zahlreiche Beobachtungen festgestellt, daß 
der Transpirationskoeffizient bei einer und derselben Pflanze von Jahr 
zu Jahr schwanld, und. zwar in trockenen Jahren zunimmt, in feuchten 
aber abnimmt. Desgleichen variiert der Koeffizient in verschiedenen 
Gebieten im Zusammenhänge mit der Luft- und Bodenfeuchtigkeit. 
Dies ist leicht erklärlich, da das Wasserdefizit die Transpiration in erster 
Linie beeinflußt, auf die CO 2 - Assimilation aber nur in extremen Fällen 
eine Wirkung ausübt. Dies haben Mohtuomery u. Kisselbach ^ ex- 
perimentell bestätigt. In zwei Vegetationshäusern von ungleicher Luft- 
feuchtigkeit erhielten diese Forscher mit einer und derselben Pflanze 
(Mais) gleichzeitig ganz verschiedene Transpirationskoeffizienten^ 340 
und 191. Genau in demselben Verhältnis zueinander standen die in 
beiden Gewächshäusern von einer freien Wasserfläche evaporierten 
Wassermengen. 

Direkt umgekehrt wirkt die Temperatursteigerung bei konstanter 
Ifeuchtigkeit. Die Transpiration wird hierbei unwesentlich, die Photo - 

^ Maximow, N. u. W. Albxakdeow : Arb. Bot. Gart. Tiflis 19, 139 (1917) 

(rUSß.). . , i . .rr 

2 Tülaikov, N,: Buss. J. exper. Landw. 16, 36 (1915), — Arb. landw. Ver- 

suchsatat. Saratow 3 (1922) (russ.). 

MonraoMERY, B. G. a. T. A. Kissblbaoii: Nebrasca Agricult. Exper. Stat. 
Bull, 128 (1912). 
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Synthese aber erheblich gesteigert, wodurch eine bedeutende Herab- 
setzung des Transpirationskoeffizienten erreicht wird^. 

Weniger durchsichtig ist der Einfluß der Bodenfeuchtigkeit, die in- 
direkt sowohl die Photosynthese als die Transpiration steigert bzw. 
hemmt. Als das durchschnittliche Eesultat von zahlreichen Unter- 
suchungen verschiedener Forscher ergibt sich die Tatsache, daß bei Ver- 
minderung der Bodenfeuchtigkeit sowohl der Transpirationskoeffizient 
(wohl infolge starker Hemmung der Transpiration) als die Gesamternte 
sinkt. Dieses Ergebnis wurde von Maximow u. Alexandeow (a. a. 0.) 
nicht bestätigt. Es ist allerdings zu beachten, daß die Residtate unter 
verschiedenen klimatischen Bedingungen ungleich ausf allen können, 
wobei auch die Struktur, namentlich aber die Fruchtbarkeit des Bodens, 
eine sehr wichtige Bolle spielt. Bei Mineraldüngung wird die Ernte ohne 
Transpirationssteigerung erhöht, was eine Erniedrigung des Transpira- 
tionskoeffizienten bedingt. Die wichtige Pkage nach dem Mechanismus 
der Wirkung der Mneraldünger auf die Pflanze ist nicht gelöst. Erstens 
könnte hierbei eine direkte Steigerung der Intensität der Photo synthese 
zustande kommen, zweitens ist auch die Annahme möglich, daß durch 
reichliche Mineralsalzernährung in erster Linie das Wachstum der 
Pflanze und somit die Ausbildung einer erheblichen Blattfläche be- 
schleunigt wird, die Photosynthese auf Einheit der Blattfläche aber 
unverändert bleibt. Hach den noch unveröffentlichten Versuchen des 
Verfassers dieses Buches und seiner Mitarbeiter scheint namentlich 
die letztere Annahme dem wahren Sachverhalte zu entsprechen. 

Der Einfluß der Bodenfruchtbarkeit muß bei allen Untersuchungen 
über die Größe der Transpirationskoeffizienten berücksichtigt werden. 
So haben z. B. Moxtoomeey und Kisselbach (a. a. 0.) auf drei Böden 
von ungleicher Fruchtbarkeit folgende Transpirationskoeffizienten bei 
Mais gefunden: 550, 478 und 392. Dieselben Böden ergaben bei Verwen- 
dung der Mineraldünger die Koeffizienten 350, 341 und 347. Die in 
nicht gedüngten Böden wahrgenommene Ungleichheit der Transpirations- 
koeffizienten ist also nach erfolgter Düngung verschwunden. 

Aus diesen Besultaten darf aber nicht der Schluß gezogen werden, 
daß Mineraldünger die Dürreresistenz der Pflanzen steigern. Zunächst ist 
es klar, daß die Dürreresistenz überhaupt nicht auf Grund der Tran- 
spirationskoeffizienten beurteilt werden kann. Außerdem wird durch 
Mineraldünger die Transpirationsintensität freilich nicht herabgesetzt. 
Die gedüngte Pflanze beansprucht vielmehr bei ihrer schnellen Entwick- 
lung gesteigerte Wassermengen, die im Boden oft fehlen. Hieraus kann 
eine große Beschädigung und gar der Tod der Pflanze erfolgen. Über- 
haupt erfordert die Verwendung der Mineraldünger auf trockenen Böden 
große Vorsicht. 

Die während der Vegetationsperiode verfügbare Lichtmenge beein- 
flußt stark die Größe des Transpirationskoeffizienten. Da das Licht 
sowohl die Photosynthese als die Transpiration steigert, so kann der 

1 Beiggs, L. J. a. H. L. Shantz: Proc. 2. Amor. Sei. Congr. 1917, 
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Transpirationskoeffizient bei größerem LicMgenuß je nach Umständen 
entweder größer oder kleiner werden. Bei erheblicliem Lichtmangel 
wird die Photosyntliese unterdrückt, daher die Ernte herabgesetzt und 
der Transpirationskoeffizient erhöht. Bei Überschuß des Lichtes kann 
dessen Abschwächung den Transpirationskoeffizienten im Gegenteil er- 
niedrigen, da die Photosyntliese auch im schwächeren Lichte mit derselben 
Intensität fort besteht, die Transpiration aber etwas gehemmt wird. 
Die vorhandenen Besultate über die Lichtwirkung lassen sich in be- 
friedigender Weise erklären, wenn man im Auge behält, daß die CO2- 
Assimilation und die Transpiration zwei selbständige, voneinander un- 
abhängige Prozesse darstellen. 

Es wurden meiirmals auch Bestimmungen der Transpirationskoeffi- 
zienten im Eelde ausgeführt. Obgleich die Ermittelung des Wasser- 
verlustes hierbei bedeutend umständlicher und weniger zuverlässig als 
in Vegetationsgefäßen ist, erhält man gewöhnlich in beiden Fällen die- 
selben Verhältnisse der Koeffizienten; letztere sind aber im Felde mei- 
stens absolut größer, da nicht nur das Transpirationswasser, sondern 
auch das vom Boden selbst evaporierte Wasser hierbei mit in Bechnung 
kommt. Dies ist besonders auffallend in trockenen Jahren, als die 
Ernte erniedrigt wird. 

Wir sehen also, daß die Transpirationskoeffizienten zur allgemeinen 
Charakteristik verschiedener Pflanzen dienen können, zumal da die- 
selben bereits in sehr großer Zahl ermittelt sind. Einige Verhältnisse 
erwiesen sich hierbei als beständig; so waren sämtliche Forscher in der 
Lago, die beiden Grux^pen der Gramineen, auf die zuerst Schröder auf- 
merksam gemacht hat, nach ihren Transpirationskoeffizienten vonein- 
ander zn unterscheiden. Doch muß man immer im Auge behalten, daß 
der Transpirationskoeffizient eigentlich kein wissenschaftlicher Begriff 
ist, denn er bedeutet das Verhältnis von zwei Größen, die in keiner 
funktionellen Beziehung zueinander stehen. Auch kann die Größe des 
Transphationskoeffizienten nicht als Grundlage der Beurteilung der 
Dürreresistenz benutzt wmxlen, da letztere mit der Einschränkung der 
Transpiration nicht so eng verbunden ist, wie es früher angenommen 
wurde. 

Der Begriff' der Dürreresistent. Aus obiger Darlegung ist ersicht- 
lich, daß der früher allgemein verbreitete Standpunkt, laut welchem die 
Dürreresistenz der Pflanzen vor allem auf einer Einschranlcung der 
Transpiration beruht, nicht mehr stichhaltig ist. Eine Fülle von sicher- 
gestellten 'irabsachen spricht deutheh gegen eine derartige Anschauung. 
Äußer Maximow, dessen vStandpunlct oben dargelegt ist, sind auch einige 
andere Forscher^ gegenwärtig zur Ansicht gelangt, daß die Dürreresi- 
stenz der Pflanzen eine komplizierte Erscheinung darstellt, die nicht 
einzig und allein durch Einschränkung der Transpiration erklärbar ist. 
Die Succulenten zeigen vielmehr, daß die wirklich geringfügige Tran- 

3 (jATAiiANO, G.: Bull. Sei. Katur. edBconom. Palermo 1920/21, 1923/24. — 
Atti 80 c. Agroii. ItaL 4/5, 3 (1924). — IIubeb, B.: Jb. Bot. 64, 1 (1924) u. a. 
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spiratioii eine Strulitur bewirkt; die bei den typischen Xerophyten nicht 
vorkommt. Die obige umständliche Besprechung der Präge der Tran- 
spirationskoeffizienten war notwendig, um zu zeigen, daß auch die 
Untersuchungen im Gebiete der wissenschaftlichen Landwirtschaft die 
Bedeutung der Einschränlcung der Transpiration keineswegs zu be- 
stätigen vermochten. 

Xach der Ansicht des Verfassers dieses Buches trägt die früher im 
Gebiete der sogenannten Biologie der Pflanzen ziemlich allgemeine 
Arbeitsweise an dem entstandenen wichtigen Fehler Schuld. Es ist zu 
beachten, daß die Annahme einer schwachen Transpiration 
bei dürreresistenten Pflanzen bis auf die letzte Zeit hin 
durch keine genauen quantitativen Untersuchungen ge- 
prüft war und nur auf einer rein subjektiven Beurteilung 
des Charakters der Schutzeinrichtungen fußte. Bereits die 
ersten experimentellen Forschungen haben die Unzulänglichkeit der so 
schwach begründeten Ansicht dargetan. In Anbetracht der großen 
Wichtigkeit des Problems der Dürreresistenz für die Landwirtschaft 
ist es wirklich verwunderlich, daß allgemein verbreitete Anschauungen 
eine so unzureichende experimentelle Grundlage hatten. 

Es taucht also die Frage auf : Stehen die xeromorphen Merkmale 
tatsächlich mit der Einschränlcung der Transpiration, oder vielmehr mit 
anderen ökologischen Verhältnissen im Zusammenhänge? Ist letzteres 
der FaU, so steht es außer Zweifel, daß die alte Erklärung der Dürre- 
resistenz aufgegeben werden muß. 

Hier müssen die beachtenswerten Resultate Zalenskis^ dargelegt 
werden. Dieselben wurden nur in russischer Sprache, und zwar in einer 
in botanischen Kreisen so wenig verbreiteten Zeitschrift, veröffentlicht, 
daß sie auch den meisten russischen Lesern unbekannt geblieben sind. 
Kein Wunder, daß die Entdeckungen Zalenskis später durch andere 
Forscher von neuem entdeckt wurden 2. Da aber die Darlegung Za- 
LENSKis eine erschöpfende ist, so wollen wir namentlich seine Angaben 
benutzen. Zalenski hat gefunden, daß obere Blätter einer Icrautartigen 
Pflanze im Vergleich zu den tiefer inserierten einen ausgesprochenen 
xeromorphen Charakter besitzen, und diese Regel für Pflanzen sonniger 
Standorte allgemein gültig ist. Es zeigte sich, daß obere Blätter folgende 
objektiven Merkmale auf weisen: 

1. Bedeutend größere Länge der Nervatur und deren Anastomosen 
auf Einheit der Blattfläche. 

2. Geringere Größe der Epidermiszellen und der Schließzelien der 
Spaltöffnungen. 

3. Geringere Größe der Trichome. 

4. Größere Zahl der Spaltöffnungen auf Einheit der Blattfläche. 

5. Dickere Außenwandungen der Epidermiszellen. 


1 Zalexski, W.: Abh. Teclin. Hochschule Kiew 4, Teil 1, 1 (1904) (russ.). 

e ?>* * (1912)., — Heusee, W. : Kühn-Ai‘chiv 

6, 391 (1915). — Rippel, A. : Beih. z. Bot. Zbl I) 36, 187 (1919). Rubel, E. : 
Ebenda 37, 1 (1920) u. a. \ J \ J . , • 
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6. Größere Eutwickelimg des Wachsüberzugs. 

7. Geringere Größe sämtlicher Mesophyllzelien. 

8. Gr()ßere Entwickelung der Palisaden. 

9. Geringere Entwickelung des Schwammparenchyms. 

10. Stärkere Entwickelung der mechanischen Gewebe. 

11. Geringere Entwickelung der Intercelhilaren. 

Bei einigen Pflanzen besitzen nur obere Blätter typisch gebildete 
Palisaden. Unter obigen Merkmalen scheint auf den ersten Blick die 
Vergrößerung der Zahl der Spaltöffnungen den allgemein verbreiteten 
Ansichten über Xeromorphismus zu widersprechen. Letztere fußen aber 
auf veralteten Angaben. Neuere Untersuchungen, die ZALEisrsKi zum 
Teil selbst in großer Anzahl ausgeführt hat, beweisen, daß Xerophyten 
im allgemeinen eine größere Zahl von Spaltöffnungen auf Einheit der 
Blafctfläcjhe besitzen, als Mesophyten und namentlich Schattenpflanzen. 

In diesem Zusammenhänge muß darauf hingewiesen werden, daß die 
oben zitierte Ari)oit v^on Kkasnosselsky-Maximow^ über die Schwan- 
kungen des Wassergehaltes der Laubblätter beiläufig zum Ergebnis ge- 
führt hat, daß der Wasservorrat in tiefer inserierten Blättern größer ist 
als in höher inserierten Blättern. Trotzdem welken die unteren Blätter 
schneller als die oberen, da letztere eine größere Saugfaaft besitzen und 
bei Wassermangel das Wasser den unteren Blättern entziehen. Dieser 
Sachverhalt ist namentlich durch die größere Saugkraft der oberen, 
nicht aber durch die stärlcere Transfüration der unteren Blätter be- 
dingt, denn (is zeigte sich, daß obere Blätter, obgleich sie dürre- 
resistenter sind, stärker als die lanteren transpirieren. Dieses Resultat 
wurde sowohl von Zalknski^ selbst, als von Alexandbow» sichergestellt. 
Bereits frühcir bat Zai;mnsk 1‘‘- dargetan, daß der osmotische Wert der 
oberen Blätter regelmäßig größer ist, als derjenige der unteren, was 
ebenfalls als Eigenschaft eines Xerophyten gilt. Dieses Ergebnis wurde 
von Iljik u. KsoBOLEWAf'» bestätigt und erweitert, 

;Eh ergab sieh alscj das interessante Resultat, daß xeromorphe An- 
passungsstrukturon bei den Pflanzen unter dem. Einflüsse der ökologi- 
schen Außemfaktoren entstehen können wobei Xeropbytismus und 
MbsophytismuH innerhalb einer und derselben Pflanze nebeneinander be- 
stehen können. Es zeigte sich ferner, daß xeromorphe Blätter stärker 
transpirieren und dennoch erheblich dürrorosistenter sind als die Blätter 
vorn mcHophyten 'I’ypus an derselben Pflanze. Dies alles zeigt deutlich, 
daß xeromorphe Merkmale nicht mit einer Einschränkung der Traii- 
Bjiiratio n zusam m enhängen. 

KRASKOHHßLS,KY-MAXiM:ow, T. : Arb, Bot. Gart. Tiflis 19, 1 (1917) (russ.). 
— Vgl. auch Maxi;mow, N. u. T. Kbasfosselsky-Maximow: Arb. naturforsch. 
Ges. Petersburg *79, 81 (1923) (russ.). — Alexandeowa, D.: J. russ. bot. Ges. 8, 
143 (1925) (ruBH.), 

^ /^ALENSKi., W. : Abh. XJniv. Saratow 1923 (russ.). 

Alexakoeow, W.: Arb. Bot. Gart. Tiflis, Ser. 2, 1, 57 (1922) (russ.). 

ZALEUSia, N. : Arb, naturforsch. Gos. Kiew 11, 50 (russ.). 

S luTtK, W. u. 0. >SsOBOLBWA: Arb. naturforsch. Ges. Petersburg 5b, iUd 
(1917) {mm.). 
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'Nun hat bereits Zalenski iii seiner ersten Arbeit den Umstand her- 
Yorgelioben, daß die Unterschiede in der Blattstruktur desto deutlicher 
zum Vorschein kommen, je trockener der Standort ist. Dies deutet 
darauf hin, daß eine xeromorphe Struktur unter dem Einflüsse des 
Wassermangels entsteht. Da nun aber die höher inserierten Blätter auf 
sämtlichen Standorten xeromorphe Anpassungen zeigen, so nimmt Za- 
LENSKI an, daß dieselben bei ihrer Entwickelung immer an Wassermangel 
leiden, da bei jedem Wasserdefizit das Wasser durch die bereits er- 
wachsenen, tiefer inserierten Blätter dem oberen im Wachstum begriffe- 
nen Stengelteil entzogen wird. Das schnelle Well?:en der embryonalen 
Pflanzenteile hat bereits Wiesner^ ausführlich besprochen und als einen 
wichtigen formbildenden Faktor bezeichnet. Nach dem Erscheinen der 
grundlegenden Untersuchungen von Ursprung u. Blum^ wissen wir, daß 
die Sauglcraft der wachsenden Pflanzenteile nicht auf deren hohem osmo- 



tischen Werte, sondern auf dem geringen Gegendruck der Zellwand be- 
ruht, indem das Zelivolumen beim Wachstum fortwährend zunimmt und 
infolgedessen neuer Raum zur Wasseraufnahme entsteht. Diese Art von 
Saugkraft wird aber beim Welken nicht größer, sondern geringer, und 
das Wasser wird den wachsenden Teilen leicht entzogen. Unter dem. 
Einflüsse eines Wassermangels entsteht daher die xeromorphe Struktur 
der oberen Blätter; im entwickelten Zustande erweisen sich aber diese 
Blätter dürreresistenter, als die bei reichlicher Wasserversorgung ent- 
wickelten unteren Blätter. Diese Ansicht Zalenskis wurde durch die 
Beobachtungen von Albxanbrow und seinen Mitarbeitern^ an schnell 
wachsenden transkaukasischen Pflanzen bestätigt. Später hat Tumanov 
(a. a. 0.) dieselben Resultate auf experimentellem Wege erzielt, indem 
er die Versuchspflanzen wiederholt wellmn ließ. Plierdurch wrirde die 


1 WiESNEE, J.; Bot. Ztg 47, 1 (1889). 

2 Urspetoq-, A. u. G. Blum: Jb. Bot. 63, 1 (1924). 

Alexaudrowa, 0. u. A. TiMOFEiEE'F: Mitt. Bot. Gart. 

Iitiis a, 1 (1921) (russ.). 
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Entstehung einer deutlich ausgesprochenen xeroniorphen Struktur ver- 
anlaßt (Abb. 25). 

Die Untersuchungen verschiedener Forscher ^ über den Einfluß der 
Bodenfeuchtigkeit auf die Struktur verschiedener Pflanzen haben zum 
Ergebnis geführt, daß bei Wassermangel xeromorphe Einrichtungen sich 
ausbildon, aber die Transpirationsintenaität der unter diesen Bedingun- 
gen gezüchteten Pflanzen mcht abnimmt. 

In der letzten Zeit ließ sich unter dem Einflüsse einer großen Anzahl 
von miteinander gut übereinstimmenden Pvesultaten auch in der land- 
wirtschaftlichen Literatur Rußlands und der Vereinigten Staaten von 
Nordamerika, Länder in denen das Problem der Dürreresistenz beson- 
ders aktuell ist, eine Änderung der Ansichten bezüglich der Transpira- 
tionsintensität der dürreresistenten Pflanzen fühlen.» Kokstantinow^ 
äußert sich z. B. neuerdings dahin, daß die Bestimmung der Transpira- 
tion und der Transpirationskoeffizienten zur Beurteilung der Dürre- 
resistenz unzureichend ist. Es müssen vielmehr noch eingehende mor- 
phologisch-physiologische Untersuchungen über Wurzelsysteme und 
Wasserversorgung in Mitleidenschaft gezogen werden. 

Nach den umfangreichen Untersuchungen Kolkünows^ und anderer 
ist die anatomische Untersuchung der Blätter immerhin zuverlässiger, 
als Messungen der Transpirationsintensität. Besteht doch ein allge- 
meines Kennzeichen der dürreresistenten Xerophyten darin, daß deren 
Blattgewebe kleinzellig sind. 

Maximow^ betrachtet namentlich die Fähigkeit der Pflanze, ein dau- 
erndes Welken aiiszu halten, als die hauptsächlichste Grundlage der Dürre- 
resistenz. Dieser Ansicht schließt sich im allgemeinen auch H. Walter^» 
auf Grund seiner ausgedehnten, oben dargelegten osmotischen Unter- 
suchungen an. Es ist in der Tat einleuchtend, daß die xeromorphen 
Anpassungen der Blätter nicht gegen den Eintritt des Well^ens, sondern 
darauf gerichtet sind, daß die Folgen des Welkens keinen dauernden 
Schaden bringen. Die Kleinzeiligkeit der Gewebe und die starke Ausbil- 
dung des meohamschen Systems können natürlich erst nach dem Eintritt 
des WeUcens zur Geltung kommen. Auch die Sauglcraft und der osmoti- 
sche Wert der Xerophyten sind so hoch, daß eine große Empfindlichkeit 
der Schließzelleu der Stomata hierbei kaum denl^bar ist. Sind aber die 
Spalten einmal geschlossen, was freilich erst bei einem nicht unerheb- 
lichen Wolken stattfinden kann, so wird durch die vorhandenen Schutz- 
einrichtungen (große Dicke der Epidermisaußenwände, starke Ausbil- 
dung der Cuticula, Wachsüberzug und Behaarung), die cuticuläre 
Transpiration so gut wie volUcommen verhindert. Es ist denn auch 

1 Heusee, W,: a. a. 0. — Rippel, A.: a. a. 0. — Feey, L.: a. a. 0. u. a. 

Kokstaxtinow, P. : J. landw. Wiss, 2, 404 (1925) (russ.). 

3 Kolkijxow, W. : Mitt. Techn. Hochschule Kiew 5 (1905); 7 (1907). 

L exper. Landw. 14, 321 (1913) (russ.). 

^ Maxxmow, N. : Die physiologischen Grundlagen der Dürreresistenz. 1926 
(russ.). 

5 Walter, H,: a. a. 0. 
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bekannt, daß die cnticuläre Transpiration bei den Xerophyten nicht 
existiert. 

Letzten Endes beruht also die Dürreresistenz der Pflanzen auf der 
Fähigkeit der Zellen, Wassermangel ini Verlaufe längerer Zeit auszu- 
halten, In einer sehr bemerkenswerten Arbeit beschäftigt sich Iljusi i 
mit der wichtigen Frage der Ursachen der Resistenz von Pflanzenzellen 
gegen Austrocknung. Dieser Begriff ist mit demjenigen der Dürreresi- 
stenz nicht identisch. Zwei im gleichen Grade austrocknungsfähige Zell- 
arten können in ungleichem Grade dürreresistent sein, falls sie in ver- 
schiedenen Pflanzen unter ungleichen Verhältnissen der Wasserversor- 
gung, der Herabsetzung der cuticulären Transpiration usw^ sich befinden. 
Km*z gesagt, umfaßt der Begriff der Dürreresistenz denjenigen der Aus- 
trocknungsresistenz der lebenden Gewebe und die durch xeromorphe 
Anpassungen sowie die gesamte Geologie des Wasserhaushaltes beding- 
ten Zustände. Hieraus ist aber jedenfalls klar, daß die Austrocknungs- 
resistenz die Grundlage der Dürreresistenz bildet. 

Die im neunten Kapitel dargelegten Untersuchungen Lepeschkins 
zeigen, daß das Protoplasma gegen mechanische Einwirkungen sehr emp- 
findlich ist : Drücken, Ziehen und schnelle Plasmolyse bewirken ein Ab- 
sterben des Zellplasmas. Iljik hat schon früher dargetan, daß zarte 
vegetative Zellen auhli dm^ch totalen Wasserentzug nicht getötet werden, 
falls hierbei keine irreparablen mechanischen Deformationen ent- 
stehen. Wenn man das Protoplasma vor dem Wasserentzug durch 
allmähliche und langsame Plasmolyse von der Zellwand abtrennt, im 
Zentrum der Zelle in ein Klümpchen zusammenzieht und nachher durch 
allmähliches Austrocknen in einen wasserfreien Zustand versetzt, so 
wird hierdurch keine Abtötung des Protoplasmas bewirkt. Selbstver- 
ständlich muß bei diesen Versuchen die nachherige Belebung der Zellen 
durch eine ganz vorsichtige Deplasmolyse hervorgebracht werden: Die 
zu untersuchenden Gewebe müssen zuerst in eine feuchtere Luft und 
daim in eine konzentrierte Zuckerlösung, die dann allmähhch mit Wasser 
verdünnt wird, übertragen werden''^. Bei dieser Versuchsanordnung blei- 
ben die volUcommen entwässerten und dann wieder in den normalen 
Zustand versetzten Zellen lebenskräftig. Auf Grund dieser Resultate 
kommt Iljin zum Schluß, daß der Tod der Pflanzenzellen bei der Aus- 
trocknung deshalb erfolgt, weil der Zellinhalt sich infolge des Wasser- 
verlustes stark zusammenzieht, wobei aber das Plasma von der meistens 
weniger zusammengezogenen Zellwand festgehalten wird und daher sol- 
che Spannungen erfährt, die zu seiner Deformation und zum Tode führen. 
Ist dies richtig, so muß die Austrocknungsresistenz durch alle Faktoren 


1 Iljix, W.: Protoplasma (Berl.) 10, 379 (1930). 

2 "Vy.; jb, [ßot. 06, 947 (1927). In diesem Zusnmmcr.hnnrr: ist die Ar- 
beit von S. Kostvtschew n. V. Faebmaxx (Hoppe-Se\ /. i 76. -Ii.i ‘ 1928]) über 
die P-k’- l . iogenannten Zymins (Aoetondaaeriiefe) zu erwähW. Durch 

' ■ ‘Arbeit wurde etwa die Hälfte der von E. Buchnee und seinen 
mitarbeitern über die ,,Zymasegärung“ ausgeführten Versuche entkräftet. 
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erhöht Averciciij welche dtiH Verhältnis des Voliiinens zur OberfläjChe der 
Zeile das durch, V : /S' ausgedrückt wird, berahsetzen; denn je größer 
die GesamtohcrfUiedic, dcRtc) kleiner ist die Spannung auf Einheit der 
Oberfläche. 

In dieser Hiusicht ist also die Form eines Würfels vorteilhafter als 
diejenige einer Kugel, und die Form eines Zylinders vorteilhafter als 
diejetiige eines Wüxlcls. Die Bedeutung der Kieinzelligkeit wird durch 
die folgende einfache Berechnung erläutert. Ist der Eadiiis einer großen 
kugeligen Zelle gleich 90 // und derjenige einer kleinen Zelle gleich 9 
so ergibt >sich F- ßOöOOOO//*! für die größere und Fi=-3050iii^ für die 
kleinere Zeihe Hierbei ist bei der größeren Zeile gleich 101 800 
und Si bei der kleineren Zelle gleich 1018 /rh Hieraus ist ersichtlich, daß 

V:S _ 30 ^ ^ 



Dies zeigt, dalJ die Brotoplasmasjmnnung pro Einheit der Fläche 
dem Eadius oder Durchmesser der Zolle proportional ist. Bei einem 
Würfel ist die 8|')annung in analoger Weise 
der Länge clor Würfelscito proportional. 

Ein anderer lüiktor, der auf die Pro- 
toplasmaspannung stark einwirkt, ist die 
Größe der Zentral vakuoie und die Dicke 
der Protoplasinaschieht. Je größer die 
Vakuok; ist, desto stärkere Kontraktion 
des Zcllinlialtes tmd somit desto größere 
Spanntnig im Protoplasma stattfinden 
kann. Anderseits ist es leicht ersichtlich, 

(laß eine hostinvmto Spannung relativ ge- 
ringer wird l)el einer dickeren als hei 
einer dünneren Ih:<)toplaBmaBchicht, und 
also geringere Deformationen in einer 
dicken Proto plaBmaHchicdit hervorruft . 

Als dritter Faktor ist noch die Konzen- 
tration des Zellsaftes zu nennen, deren 
Bedeut iing jedoch oft überschätzt wird. 

Besitzt der Zelkaft den osmotischen Wert 
einer molaren yaccharoselösung, so ent- 
spricht (ließ einer Os • \ . \ >91 r'. i '.'ken i ie J rl 1 1 n g 
von 2,f)vH. SoMii! bigien; (-inc: .-^.l^-he 
Zelle schon bei 07,4 vH relativer Feuchtig- 
keit Wasser abzugc!)6n. Anderseits ist zu 
beachten, daß ein Sinken der relativen Feuchtigkeit in den Int er - 
cellularen auf 97 vH nur bei einer sehr erheblichen Trockenheit der 
Außenluft erfolgen kanu. 

Die von lum ausgeführten zahlreichen Bestimmungen der Eesistenz 
von Pflanzenzellen gegen Austrocknung zeigten, daß dieselbe in der 


' ' Ä " 



Abt). 26. A Aster tripolium; i? Gen- 
ta urea scabiosa. m in. Wasser, ri in 
Luft. (Nach ILJIN.) 
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Tat von den soeben besprochenen Eaktoren in erster Linie abhängt. 
Ans der Abb. 26 ist ersichtlich, wie groß die Kontraktion der Pfianzen- 
zellen beim Eintrocknen sein kann. 

Die auf Grund einer konsequent entwickelten Theorie ausgeführten 
Versuche Iljins lieferten also auf einmal deutlichere Resultate, als die 
zahlreichen, aber rein emjnrischen Beobachtungen Kolkunows (a.a. 0.). 
Die von Kolktoow als Merkmal der Dürreresistenz hervorgehobene 
Kleinzelligkeit der Gewebe hat auch Iljin als einen Faktor der Aus- 
trocknungsresistenz bezeichnet, aber dazu noch verschiedene andere 
ebenso wichtige Merkmale hinzugefügt. Schon längst war es auffallend, 
daß die Xerophyten um,‘egelmäßige Zellenformen, namentlich bei den 
epidermalen Zeilen, zeigen. Dies ist auf Grund der InJiKschen Auf- 
fassung nunmehr begreiflich: Bei Vergrößerung der Oberfläche 'vvird 
der Wert von V : S niedriger und somit die Austrocknungsresistenz 
größer. 

In diesem Zusammenhänge muß die Bedeutung der speziellen Pflan- 
zenphysiologie für die landwirtschafthche Wissenschaft hervorgehoben 
werden. Man hört zuweilen Klagen darüber, daß die Pflanzenphysiologie 
ungenügende Hinweise für die praktische Landwirtschaft gibt und daß 
in manchen aktuellen Fragen die aus dem Gebiete der Pflanzenphysio- 
logie erhaltenen Kenntnisse versagen. Dies ist aber darauf zurückzu- 
führen, daß die Pflanzenphysiologie als selbständige Wissenschaft in 
erster Linie nur allgemeine Gesetzmäßigkeiten zu ergründen sucht. Sie 
verdient daher den Namen allgemeine Pflanzenphysiologie, neben wel- 
cher noch als besonderer Zweig die spezielle Pflanzenphysiologie ge- 
schaffen werden muß. Die wissenschaftliche Forschung auf dom Gebiete 
der speziellen Physiologie muß die Methoden der allgemeinen Physio- 
logie verwenden, aber als Hauptziel der Untersuchung nicht die allge- 
meinen Gesetzmäßigkeiten, sondern das Objekt selbst, d. i. eine be- 
stimmte Pflanze, haben. 

Es ist kaum zweifelhaft, daß eine ausführliche Untersuchung einer 
einzelnen Pflanze nach verschiedenen Richtungen hin auch der allge- 
meinen Physiologie große Dienste leisten könnte. Bisher befaßte sich die 
physiologische Forschung viel zuwenig mit dem Zusammenhänge ver- 
schiedener, auf den ersten Blick voneinander unabhängiger Vorgänge; 
es wurden nur diese Vorgänge für sich, nicht aber die Pflanze als ein 
physiologisches Ganzes untersucht. Diese Lücke läßt sich bereits jetzt 
namentlich auf solchen Gebieten fühlen, wo ein koordiniertes physiologi- 
sches Ganzes gebieterisch zur Geltung gelangt. Solche Gebiete sind die 
Probleme der Dürreresistenz, der Beizerscheinungen und viele andere. 
So sollte z. B. das Problem der Dürreresistenz einer bestimmten Pflanze 
auf dem Gebiete der speziellen Pfianzenphysiologie nicht auf dieselbe 
Weise behandelt werden, wie es bisher in der allgemeinen Physiologie 
der Fall war. Auch die oben dargelegten wertvollen Untersuchungen 
Iljins bestreben sich vor allem, eine allgemeine Erklärung der Aus- 
trocknungsresistenz zu geben, verbleiben also vollkommen im Gebiete 
der allgemeinen Physiologie. Ein Forscher auf dem Gebiete der 
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B]3e7ieiIoii PhysL(jl()gio würde clic wichtigsten Leistungen der Pf lanze unter 
verschiedenen .Bedingungen des Wasserhaushaltes kennen zu lernen su- 
chen. und verniöc.lit.e !ii(n*l)ei möglicherweise auch neue unerwartete Ge- 
‘ . ■ i : • ■ ■ ! ! i . ■ h ' • d ; ■ ! I zu (.* nt d (H ‘ kc n . 

1, i.i-!'!'.!u:ii ivann, die auf den. ersten Blick i)e,inliche und nur den wirt- 
schaftiicdicn Zwecdvcn di(mendo allseitige und ausführliche Untersuchung 
einer einzelnen Idlanze in Wirldichkeit sich als reizend erweisen und 
einen tk‘f(U’en j^linbli<dc ln <las physiologische Geschehen ge währen, als 
es i)isher durcti die nudn* in die Weite als in die Tiefe gerichtete Forschung 
zu erzielen gelang. 


KoHtytBCihcwWVoiit, rUimzinirliysiologii^ XL 
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Zwölftes Kapitel. 

Die Bewegiing der Pflaiizensäfte in den 
LeitirngsBalinen, 

Die Ursaclien der Wasserl>ewegiiiio- in den Fflanzcnzellen. Denken 
wir nns zunächst eine separate Pflanzenzelle, die mit dem oberen Lndc 
in die Luft herausragt, mit dem unteren Ende aber in eine Lösung ver- 
senl^t ist. Die Zellwand wird durch Transpiration Wasser in die um- 
gebende Atmosphäre fortwährend abgeben und zum Ersatz des Wasser- 
verlustes Wasser von der darunter liegenden Protoplasmaschicht durch 
Quellungssaugung auf nehmen. Das Protoplasma wird seinerseits das an 
die Zellwand abgegebene Wasser durch Saugung axis dem Zollsaftc er- 
setzen. Da hierdurch die Zentralvakuole wasserärmer wird und infolge- 
dessen der Turgordruck abnehmeii muß, so wird das etwa vorhandene 
Gleichgewicht zwischen der Zelle und der umgebenden Lösung gestrud 
und eine gewisse Wassermenge wird in die Zelle aus der Lösung ein- 
treten. Es entsteht also eine Wasserbewegung vom Außenrnedium in 
die Zelle. 

Derselbe Sachverhalt muß auch dann bestehen, wenn nicht eine ein- 
zelne Zelle, sondern eine Zellenreihe sich mit dem oberen Ende in der 
Luft, mit dem unteren Ende aber im Wasser befindet. Hierbei wird 
natürheh ein Saugkraftgefälle sich von der oberen Zelle bis zum Außen- 
medium herstellen, denn die Saugkraft der obersten Zelle wird durch 
Wasserabgabe so lange zunehmen, bis sie schließlich diejenige der dar- 
unter liegenden Zelle übersteigt und derselbe Vorgang muß auch in an- 
deren Zellen der gesamten Zellenreihe stattfinden. Es ist ausdrücklich 
zu betonen, daß für die Wasserbewegung von Zelle zu Zelle namentlich 
das Saugdruckgefälle maßgebend ist, indes die absoluten osmotisch eti 
Werte der einzelnen Zeilen vollkommen belanglos sind. 

Will man die zur Herstellung einer für die normale Wasserversorgung 
notwendigen Wasserbewegung ausreichende Saugkraft berechnen, so ge- 
nügt es selbstverständlich nicht, die Höhe der Wasserhebung und das 
Wassergewicht in Betracht zu ziehen; es müssen vielmehr auch die zu 
überwindenden Widerstände mit in Hechnung kommen. Derartige Be- 
rechnungen wurden denn auch mehrmals ausgeführt, wobei auch die für 
die normale Wasserversorgung notwendige Geschwindigkeit des Wasser*- 
stromes berücksichtigt wurde. Die genauesten Bestimmungen wurden 
von UKSPRUira u. Hayoz^ veröffentlicht. Es ergab sich das folgende 


^ ÜRSPEUUG, A. u. C. Hayoz: Bei’, dtsch. bot. Ges. 40, 368 (1922). 
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überraschende Resultat: Ras Saiigdruckgefälle im Epheublatt betrug 
20,5 Atm. auf 207 Palisadenzellen, d. i. annähernd 0,1 Atm. pro Zelle. 
Auch wenn man den Umstand berücksichtigt, daß die Palisaden mit- 
einander durch unbedeutende Flächen kommunizieren (diese Zellen sind 
l)ekanntlich in der Art eines Schachbrettes angeordnet) und daher höhere 
Werte als andere durchschnittliche Zellen liefern dürften, bekommt man 
immerhin eine Vorstellung davon, daß die Größenordnung der in Frage 
kommenden Drucke eine außerordentlich hohe ist. Einfache Versuche 
zeigen, daß die Wasserbewegung durch lauter parenchymatische Zellen 
eine sehr langsame ist. Wenn man z. E. aus dem Mark der Sonnenblume 
einen Streifen abpräpariert und nur mit dem einen Ende ins Wasser 
versenkt, so bemerkt man alsbald ein Welken des oberen Endes des 
Streifens. Durch analoge Versuche wurde schon längst festgestellt, daß 
nur winzig kleine Landx)flanzen ihren Wasserbedarf mittels einer Wasser- 
bewegung durch Parenchymzellen decken kömien. Bei sämtlichen nor- 
mal entwickelten Landpflanzen existieren daher spezielle Leitungsbah- 
nen, welche der Wasserbewegung geringere Widerstände entgegensetzen. 

Die absolute Größe der Wasserpermeabilität des Protoplasmas wurde 
von Hu BUB u. Hoeflebi an Hand der von Hoefler beschriebenen 
Ermittelung der Geschwindigkeit der Plasmolyse (siehe oben) gemessen. 
Die gewonnenen Konstanten bedeuten bei Umrechnung auf die Proto- 
plastenoberfläche für Salvinia eine Filtrationsgeschwindigkeit von nur 
83 /.4 pro )Stu:nde und 1 Atm. Druckdifferenz. Dies ist eine Größe, die 
au(di bei übrigen bisher untersuchten semipermeablen Membranen ge- 
funden worden ist. Mit der Permeabilität gegenüber anderen Stoffen 
vergUciien, erscheint die Wasserdurchlässigkeit immerhin relativ hoch ; 
bei Majanthemum z. B, etwa 120 — ^240mal so hoch wie die für Harn- 
stoff, bis JOOOOmal so hoch wie die Durchlässigkeit für Rohrzucker. 
Der Haupt teil des Widerstandes bei der Wasserfiltration durch parenchy- 
matische Gewebe düHte daher nicht in den Zellwandungen, sondern im 
Plastna liegem 

Gefäße. Die Tracheen und Tracheiden des Holzzylinders ^ sind spe- 
ziell einer schnellen Wasserleitung angepaßt. Der Bau dieser Elemente 
wird als bekannt vorausgesetzt. Schon längst haben .verschiedene Auto- 
ren den Umstand hervorgehoben, daß in den Gefäßen die Widerstände 
l)oi der Wasserleitung auf ein Minimum reduziert sind. Tracheen sind 
lange Röhren, die aus je einer Reihe in senkrechter Richtung zusammen- 
hängender Zellen gebildet sind. Die Querwände dieser Zellen werden 
])ei der Entwickelung des Gefäßes aufgelöst; es hinterbleibt meistens nur 
ein der Längs wand anliegender kreisförmiger Wulst. In Tracheiden wer- 


1 Huber, B. u. K. Hobflee: Jb, Bot. 78, 351 (1930). 

2 Hach Kostotsciiew (Ber. dtsch. bot. Ges. 40, 297 [1922]; Beib. z. Bot. Zbl. 
fl] 40, 351 [1924]) besitzen die meisten Dikotylen vom Anfang an einen Holz- 
zv'mürr. Oie angeblich verbreitete ZB-aTr.mor.schTrol/nccr von anfangs separaten 

“'durchVermittelnn ,3 de- i::o i 'b-eicahin-i Gambiums bildet eine 
ziemlich seltene Ausnahme und wurde dazu noch bisher unrichtig beschrieben 
und interpretiert. 

13 * 
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Al)b. 27. Pin US silvestris. Ein Holtüpftil in 
Eliichenansicht. U Ein Hoftüpfel in tangentialem 
Längsschnitt: t Torus. Ü Querschnitt durch eine 
Traeheide mit Hoftiipfeln. (Nach Strasbüiiüer.) 


den die Querwände zwar nicht gelöst, doch sind sämthche Wandungen 
dieser Elemente mit zahlreichen Poren versehen, unter denen die soge- 
nannten Hoftüpfel (Abb. 27) 
besonders verbreitet und der 
Punktion der Wasserleitung 
gut an gepaßt sind. Die meisten 
Porscher sind der Ansicht, daß 
die Hoftüpfel dem Wasser- 
strom nur einen unbedeuten- 
den Widerstand entgegen- 
setzen, aber keine Gase durch- 
lassen und auf diese Weise 
vor einer Verbreitung im tlolz- 
körper der in einzelne Trache- 
iden etwa eingedriingenen 
Luft schützen. Auf diese 
Weise sollen Traeheide mit 
gehöften Tüpfeln der Punk- 
tion der Wasserleitung noch besser angepaßt sein als Tracheen, obgleich 
letztere im sekundären Holz ebenfalls mit Hoftüpfeln verseilen sind. 

Sowohl Tracheen als Trac beiden be- 
sitzen vej’holzte Wandungen und kein 
Zellplasma; sie sind tote Elemente, in 
denen kein Turgordruck möglich ist. 
Die Verdickungen der Zellwände all 
dieser Elemente sollen nach der heute 
vorherrschenden Ansicht dem Druck 
der anliegenden lebenden Zellen einen 
Widerstand leisten. 

Der aufsteigende und der abstei- 
gende Strom. Bereits Malpiohii und 
nach ihm viele andere Forscher haben 
den folgenden klassischen Versuch aus- 
geführt, der immer ein klares Resultat 
ergibt. Es wird an einem Baumstamm 
ein Bindenring auf die Weise entfernt, 
daß man rings nm den Stamm herum 
zwei bis aufs Holz reichende EinBchnitte 
macht und die zwischen den beiden 
Einschnitten befindliche Binde ent- 
fernt. Wird alsdann dafür Sorge ge- 
tragen, daß die äußeren Schichten des 
nunmehr freigelegten Holzlcörpers we- 
der austrocknen, noch faulen, so erhält man nach einiger Zeit das fol- 
gende Bild: Die oberhalb des Bingeischnittes befindlichen Pflanzcnteilo 

1 Malpiohi, M.: „Opera“ 1688; deutsch von M. Möbius: Ostwalus Klassi- 
ker der exakten Wissenschaft 1901, Nr ] 20, 



(Nach Haies, 1727.) 
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welken nicht nnd scheinen überhaupt an Wassermangel nicht zu leiden 
(Abb. 28). Dies beweist, daß die Rinde keine Anteilnahme an der Was- 
serleitung hat; letztere vollzieht sich vielmehr im Holzkörper, 

Außerdem bemerkt man nach einiger Zeit dicht oberhalb des Ringel- 
schnittes einen unter Umständen bedeutenden Rindenwulst. Ander- 
seits tritt keine Verdickung des unterhalb der Ringelungsstelle befind- 
lichen Stammteilcs ein. Dies wird so gedeutet, daß die in den Blättern 
erzeugten Assiinilate sich nur in der Rinde bew^egen und also nach er- 
folgter Ringelung in den unteren Stamniteil nicht mehr gelangen können, 
(.legen diese bereits von den älteren Forschern gegebene Erklärung wur- 
den zu verschiedener Zeit Einwände gemacht, und zwar neuerdings sei- 
tmis BrRCH-HiRöcm'ßLDs^ und DixoNs^ worüber weiter unten ausführ- 
licher die Rede sein wird. Diese und einige andere Forscher behaupteten, 
daß auch die organischen Stoffe sich im Holzkörper bewegen. Heut- 
zutagci müssen wir aber allem Anschein nach annehmen, daß die ältere 
Deutung des übrigens genügend anschaulichen Versuches die richtige 
war. Diese sogenannten Ringelungsversuche wurden in großer Anzahl 
auch zu anderen Zwecken ausgeführt. 

i )er Saf tstrom im Holzkörper, der große Wassermengen zum Ersatz 
des l)ei der Transpiration stattfindenden Verlustes in das Laubwerk 
treibt, wird oft kurzwug als aufsteigender Strom, die entgegengesetzte 
in der Rinde sich vollziehende Bewegung des an organischen Stoffen 
reiedum Saftes als absteigender Strom genannt. Natürlich können unter 
UmBt<änden beide Begriffe physikalisch unrichtig sein, namentlich in 
.Asten und Blättern, deren Spitzen, nach unten gerichtet sind. 

Vielleicht noch anschaulicher als durch den Ringelungsversuch kann 
die Existenz dej* beiden Ströme auf folgende Weise dargetan werden. 
Man präj)ariert das untere Ende einiger abgeschnitteneii Zweige derart 
ab, daß entw^eder nur der Holzkörper oder nur die Rinde in Wasser 
getaucht werden kann. Werden nun solche Zweige in Wasser gestellt, 
so ergibt sicli das fcjlgende Resultat: Die mit dem Holzkörper Wasser 
aufsaugonden Zweige bleiben längere Zeit hindurch frisch undturgescent ; 
solclie Zweige aber, bei denen nur die Rinde mit dem Wasser in Berüh- 
rung kommt, welken und sterben ah, gleich denjenigen, welche überhaupt 
nicht in Wasser gestellt waren. 

Nach langer Zeit sterben allerdings die geringelten Stämme und 
Zweige gewcihnlich ab; dies ist aber lediglich dem Umstande zuzuschrei- 
})en, daß die Wasserleitung meistens nur in den äußersten Schichten des 
Holzkcupers vor sich geht. Nun ist es auf die Dauer unmöglich, diese 
äußersten Holzsehichten vor dem Eintrocknen zu schützen. Solche 
Pflanzen, hei denen auch die tieferenHolzschichten an der Wasserleitung 
beteiligt sind, vertragen denn auch die Ringelung viel besser als die- 
jenigen, Pflanzen, in denen die Wasserleitung nur anf die äußeren 
Jahresringe angewiesen ist. 

1 BmoiuKiRscitFEiyn, L. : Jb. Bot. 50, 171 (1920). 

Dixon, H. H‘. : The Transpiration Stream. 1924. 



198 


Die Bewegung der Pfianzensäfte in den Leitungsbahnen. 


Weitere Beweise der wasserleitenden Biirktioii der Gefäße. 
Der Ringelungsversuch in seinen verschiedenen Modifikationen ])e-' 
weist nur, daß die Wasserleitung sich im Holzzylinder vollzieht. Doch 
zeigt bereits die anatomische Untersuchung, daß nur die Tracheen und 
Tracheiden als wasseiieitende Elemente in Betracht kommen. Diese, 
schon längst auf Grund der mikroskopischen Untersuchung gezogene 
Schlußfolgerung wird auch durch direkte physiologische Versuche be- 
liräftigt. Stellt man z. B. abgeschnittene Zweige in Lösungen der Farb- 
stoffe und läßt dieselben auf Kosten von diesen Lösungen eine Zeitlang 
transpirieren, so kann man sich leicht davon überzeugen, daß im Holz- 
körper nur die Gefäße gefärbt werden; die übrigen Gewebe kommen also 
mit den Farbstoffen gar nicht in Berührung. Auf diese Weise ist man 
gar in der Lage, sich darüber zu orientieren, welche Gefäßbündel oder 
Teile des Holzkörpers an der Wasserversorgung bestimmter Gebiete der 
lebenden Gewebe beteiligt sindk 

Andere Forscher haben abgeschnittene Pflanzenteile in flüssiger Ka- 
kaobutter ^ oder in flüssiger Gelatinelösiing^ transpirieren lassen. Die 
Temperatur, bei welcher die genannten Stoffe flüssig werden, ist eine 
derartige, die auch unter natürlichen Bedingungen voikommt. Bei 
der Transpiration steigt Kakaobutter oder Gelatinclösung in den Ge- 
fäßen in die Höhe. Bringt man alsdann die Pflanze auf eine ebenfalls 
unter natürhehen Bedingungen vorkommende Temperatur, bei welcher 
sowohl Kakaobutter als Gelatinelösimg erstarrt, so werden dadurch die 
Gefäßlumina verschlossen und die Pflanzen welken dann äußerst Bchnell, 
auch wenn sie in Wasser gestellt werden. 

Vesque^ hat den folgenden einfachen und überzeugenden Versucli 
beschrieben, der auch als Demonstrationsversuch bei den Vorlesungen 
benutzt werden kann. Man vergewissert sich zunächst davon, daß eine 
ins Potometer gestellte Pflanze schnell Wasser aufsaugt. Dann klemmt 
man den Stengel ein und drückt durch Anziehen der Klemmschraube 
die Gefäße unter vollkommener Zerstörung der parencbymatischon Ele- 
mente zusammen. Sind hierbei die Gefäßlumina verschlossen, was auch 
bei richtiger Einklemmung immer der Fall ist, so hört die Wasserauf- 
nahme sofort auf, um nach Entfernung der Klemme mit erhöhter Ge- 
schwindigkeit sich zu erneuern. Da hierbei im Stengel einer kraut- 
artigen Pflanze nur die Gefäßbündel, und zwar nur die Hadromteilc 
der Bündel, nicht zerquetscht werden, so beweist der Versuch mit voller 
Sicherheit, daß das Wasser sich in den Gefäßlumina bewegt. ÜbrigoiiH 
haben einige Forscher zu verschiedener Zeit eine Wasserbewegung in 
den Gefäßen auch direkt unter dem Milcroskop beobachtet. 

Alle obigen Resultate beweisen deutlich, daß die Wasserbewegung 
namentlich in den Gefäßen vor sich geht. 


3- Kn?PEL,A.: Katurwiss. Wschr. 18, 129 (1919). 

2 Elpving,F.: Bot. Ztg 40, 714 (1882). 

3 Ereera, L.: Ebenda 42, 16 (1886). 

Vesqxte, L: C. r. Acad. Sei. Paris 07, (1883). 
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Widorstäiido Rcgen den Wasserstrom und Verteilung der Saug- 
kräfte in der VHanze. Das Transpirationswasser gelangt aus dem Boden 
in die .Leitungsbahnen des Holzkörpers durch die Rinde der jungen 
•wassoranfsaugcnden Wurzel, d. i. durch eine sehr dünne Schicht der 
lebenden Zellen. Ln den Leitungvsbahnen wird das Wasser bei krant- 
artigen .Pflanzen auf Strecken von mehreren Zentimetern, bei den Bän>* 
.tuen aber bis auf 150 m und darüber (wie z. B. bei den Eucalypten und 
bei Sequoia gigantea) hinaufgetrieben. Schließlich muß das Wasser 
wiederum eine Strecke von Bruchteilen eines Millimeters durch die leben- 
den Zellen des Blattparenchyms zurücklegen, bevor es auf die Oberfläche 
der den Intorcellularen anliegenden Zellen gelangt, wo es in Eampf ver- 
wandelt wird. 

^ Auf diesem Wege begegnet der Wasserstrom Widerständen, deren 
Größe von verschiedenen Forschern ungleich geschätzt wurde. Im Holz- 
körper kommt erstens die Beibung in den äußerst schmalen Leitungs- 
r()hren in Betracht ; dieselbe kann übrigens nach dem PoiSEUiLLEschen 
( esetz berecdinet worden. Ein anderer, schwerer einzuschätzender Wider- 
stand l)cstcht darin, daß nicht nur die Tracheiden, sondern auch die 
Tracheen mif bestimmten Entfernungen voneinander durch Querwände 
getrennt sind. .Die Filtration des Wassers durch diese Querwände er- 
fordert einen ivraf tauf wand. Die vorhandenen Messungen zeigen, daß 
diese Widerstände ziemlich beträchtlichi und in verschiedenen Ach- 
tungen ungleich sind. In der Längsrichtung sind die Widerstände selbst- 
verständlich geringer als in radialer und tangentialer Bichtung, indem 
das Wasser in der Längsrichtung eine geringere Anzahl von Querwänden 
trifft. In radialer Bichtung erwies sich eine Wasserbewegung als prak- 
tisch unmöglich, da auf den betreffenden Wanden der Gefäße keine 
Tüpfel voriiandon sind. Hieraus ist die außerordentlich wichtige Bedeu- 
tung der Tüpfel ohne weiteres einleuchtend. 

Ikühor glaubte man den größten Widerstand darin zu erblicken, daß 
die Gefäße außer dem Wasser auch verdünnte Luft enthalten. Man 
stellte sich vor, daß einzelne Luftblasen mit den Wassermenisken die so- 
g(mamiten jAMiNsohen Betten bilden, die der Wasserbewegung einen 
imgebcuf3ren Widerstand entgegensetzen. Zur Erklärung der Mögheh- 
keit einer Wasserbewegung unter solchen Bedingungen hat man ver- 
schiedenartige Annahmen gemacht, die entweder den aUgemeinen physi- 
kalischen Gesetzen, oder den zweifellosen, experimentell festgestellten 
Tatsacdien widersprachen. Gegenwärtig ist jedoch nachgewiesen worden, 
daß unter normalen Verhältnissen keine Ltdt in den Gefäßen vorhanden 
ist und die in einzelne Gefäße zufällig eingedrungene Luft sich im Holz- 
körper ividit verbreiten kann, da die Wände der Gefäße für dieselbe 
impermeabel sind^. Durch diesen wichtigen Befund wurde ein schneller 
Fortscliritt im Gebiete der Saftbewegungen ermöglicht. 

1 STiiASBUEüEß, K.: Bau und Verrichtungen der Leitungsbahnen. 1891. — 
Faumer, J. B.: Proc. roy. Soc. Lond. (B) 90, 218 (1918) u, a. 

2 Holle, H.: Flora (Jena) 108; 73 (1915). — Bode, H. B.: Jb. Bot. 62, 92 
(1923), 
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Noch erheblich größer sind die Widerstände im lebenden Parenchym 
der Wurzel und der Blätter. Oben wurde bereits darauf hingewiesen, 
daß die Wasserbewegung von Zelle zu Zelle in lebenden Geweben sehr 
großen Schwierigkeiten begegnet ; die normale Wasserversorgung ist also 
nur deswegen möghch, weil die Entfernungen im lebenden Parenchym, 
ganz gering sind und zwar meistens Bruchteile eines Millimeters nicht 
überschreiten. 

Die durch die genannten Widerstände verursachte Verlangsamung 
des Transpirationsstromes bewirkt eine Erhöhung der Saugkräfte auf 
dem Wege des Transpirationswassers. Nimmt man an, daß als treibende 
ICi’aft der Wasserbewegung nur die Transpiration und der Wurzeldruck 
dienen (w^as auch allem Anschein nach richtig ist), so kann man das 
gemessene Saugkraftgefälle als direktes Maß der vorhandenen Wider- 
stände betrachten. 

Im zehnten Kapitel wurde dargelegt, daß in der Wurzelrinde eine 
solche Verteilung der Sauglaüfte wahrgenommen wird, die der Bichtung 
des Wasserstromes aus dem Boden in den Holzkörper der Wurzel ent- 
spricht. Hierbei ist allerdings der Endodermissprung rätselhaft. Be- 
achtenswert ist das steile Saugdruckgefälle in der Wurzelrinde ; es zeigt, 
daß die Widerstände im Bindenparenchym außerordentlich groß sind. 
Bei Phaseolus haben übspbung und Blum ein Saugkraftgefäile von 
annähernd 3 Atm. auf einer Strecke von sieben Zellenreihen gefunden! 

Nun wollen wir die Verteilung der Saugkräfte nicht nur in der Wur- 
zel, sondern in der ganzen Pflanze näher betrachten. Die ausführlichen 
Untersuchungen über diesen Gegenstand verdanken wir wiederum üb- 
SPBUHG und seinen Mitarbeitern Es zeigte sich, daß das vorhandene 
Saugdruckgefälle der Bichtung des Transpirationsstromes und der €4röße 
der jeweiligen Widerstände entspricht. Zunächst ist der Umstand zu 
beachten, daß höher gelegene Organe in gleichen Geweben immer größere 
Saugkräfte besitzen, als tiefer gelegene. So wurden z. B. im Epheu fol- 
gende Saugkräfte im Bindenparenchym der Wurzel und des Stammes 
gefunden : 


Wurzel. 

Stamm. 


Junger, wasseraufsaugender Teil 

18 cm höher 

35 cm von der Wurzel .... 
225 „ „ „ ,, .... 


1.3 Atm. 

2.4 „ 

2,9-— 3,4 Atm. 
5,0--7,3 „ 


_ Noch höher ist die Saugkraft in der Rinde des Blattstieles; sie er- 
reicht dort den Wert von 8,4 — 9 Atm. Im Blattparenchym ist die Saug- 
kraft durchschnittlich gleich 10 — 12, 5 Atm. 

In Blättern verschieden hoher Insertion wurden hei Fagus folgende 
Saugkräfte gefunden; 


Ber. dtsch. bot. Ges. 3C, 677, 690 (1918); «7 
4o3 (1919). — UESPEUua, A.U. O.Hayoz: Ebenda 40, 368 (1922). — 'ÜKsriurao 
G.A.: Flora (Jena.) 118/119, 666 (1926). 
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CLnveljc 

Inscrtiousliöhen 

2,7 iii j 8,7 m 1 11,1 in 

Sauskräfte 

1 Atm. Atm. Atm. 

Obere Epidermis 

7,5 ! 

9,3 

9,9 

Untere Epidermis 

5,9 

8,4 

9,3 

kSchwammparenchym 

11,1 

12,4 

14,3 

Palisaderiparenchym 

15,0 

15,6 

1 17,1 


Auch, andere Bcstimmungeii ergaben analoge Werte. Im Durcli- 
seJinitt beträgt die 8augkraftdifferenz auf 10 m Höhenunterschied 4 Atm. 
fÜT’ Jilpidermis und 3 Atm. für Blattparenchyin. Da zum Heben des 
Wassers auf die Höhe von 10 m 1 Atm. notwendig ist, so müssen wir den 
Schluß ziehen, daß zur Überwindung der Widerstände 2 — 3 Atm. auf 
10 m ])eansprucht werden. Im Blattgewebe wächst die Saugkraft der 
Zellen scdinell mit der Entfernung von den Leitungsbahnen. So •wurden 
in einigen Ausnahmefällen Saugkräfte von 44 und gar von 71 Atm. 
gefunden, und Werte über 30 Atm. sind keine Seltenheit. Dies zeigt, 
daß auch im Blattparenchym die Widerstände mehrfach größer sind 
als im .Holzkörper. Während in den Geweben, welche den Gefäßen un- 
niittell)ar anliegen, das Saugkraftgefälle etwa 0,3 Atm. auf 1 m beträgt, 
lassen sicli ])oi der Wasserbewegung im Parenchym Differenzen von 
300 — 500 Atm. auf 1 m berechnen. Hierdurch wird die Bedeutung der 
Gefäße für die Wasserleitung besonders deutlich illustriert. In einigen 
.I^allnn waren allerdings auch steilere Saugdruckgefälle hei der Wasser- 
leitung im. Holzzylinder wahrgenommen, die aber 1 Atm. auf 1 m nicht 
überstiegen und anch bedürfen diese höchsten Zahlen einer Nachprüfung, 
da sie auf dom, Wege der Extrapolation erhalten sind. Als Durchsclinitts- 
Avert müssen wir wohl die Größe von 0,3 Atm. auf 1 m setzen. Die Ver- 
suche und Noedhausens^, in welchen die Saugkräfte der 

abgesclrnittcncn Zweige durch direkten Vergleich mit der Wirkung einer 
Säugpumpe bestimmt Avurden, lieferten Hesultate, aus denen die Größe 
der vorhandenen Widerstände sich berechnen läßt. Es ergibt sich wie- 
derum eine Gr()ße von derselben Ordnung. 

Aus (lern soeben Dargelegten ist zu ersehen, daß die Widerstände in 
flcui LoitimgHbahnen des Holzes nicht übermäßig groß sind und die ver- 
m(,üntlichen JAMiNschen Ketten in den Gefäßen gewiß nicht existieren, 
wie es auch durcL die Aveiter unten beschriebenen direkten Versuche dar- 
getan AAdrd. 

Früher waren die Widerstände in den Leitungsbahnen nur sehr nn- 
gcuiau geschätzt. Dixon^ bestimmte sie als gleich 1 Atm. auf 10 m, 


1 Eennee, 0.: Mora (Jena) 103, 171 (1911). — Ber. dtsoli. bot. Ges. 30, 576 
( L912): 30, 172 (1918). Mora (Jena) 118/119, 402 (1925). — NoEraAUSBN, M. : 
Ber. dtBch. f)ot. Gos. 34, 619 (1916); 37, 443 (1919). — Jb. Bot, 58, 295 (1917); 
60, 307 (1921). ^ 

3 OixoN, H, IL; Progr. rei bot. 3, 1 (1909). -- Auch Copblaed, E. B.: Jb. 
Hot. r>0, 447 (1915). 
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Janse^ und aber glaubten schließen zu dürfen^ daß diese Wider- 

stände eine Größe von 33 Atin. auf 10 m erreichen können. Letzterer 
Forscher nahm allerdings an, daß im Sommer sämtliche Gefäße Jamin- 
sehe Ketten enthalten, was sicherlich nicht der Fall ist. Die auf Grund 
des Sauglcraftgef alles bestimmten Größen unterscheiden sich nicht viel 
von den Vermutungen Dixons. 

In diesem Zusammenhänge ist allerdings der Umstand hervorzu- 
heben, daß die ermittelten Saugkräfte keine konstanten Größen dar- 
stellen. Vor allem verändert sich die Verteilung der Saugkräfte in wel- 
kenden Blättern; das Sauglcraftgefälie wird (namentlich bei den Palisa- 
den) geringer, und die Entspannung der Gewebe vermindert den gegen- 
seitigen Druck von benachbarten Zellen, der z. B. im Spiel der Schließ- 
zellen der Stomata eine so große Bedeutung hat. Anderseits bewirkt 
die Befeuchtung der Blätter nach Ursebung sofort eine enorm große 
Abnahme der Saugkraft sämtlicher Gewebe, wobei die Differenzen vor 
und nach dem Kegen 20 Atm. erreichen können. Es soll auch eine Tages- 
periode der Saugkraft vorhanden sein, die hauptsächlich von den Ver- 
änderungen der Luftfeuchtigkeit abhängt. Auch andere Sehwanlaxngen 
der Saugkraft wurden von Ursprünge und seinen Mitarbeitern wahr- 
genommen, doch kann auf alle diese Einzelheiten hier nicht eingegangen 
werden. Zusammenfassend ist der Schluß zu ziehen, daß die Verteilung 
der Saugkräfte in parenchymatischen Geweben sämtlicher Pflanzen- 
teile der Ansicht entspricht, daß namentlich die Transphation die 
treibende Kxaft des Wasserstroms ist. Darüber wird weiter unten noch 
ausführlicher die Kede sein. 

Die Verteilung der osmotischen Werte spielt im Vorgang der Be- 
wegung des aufsteigenden Stroms keine Kolle, ist aber von großer Be- 
deutung für die Bewegung des Saftes in den Siebröhren, wie es weiter 
unten dargelegt wird. Im allgemeinen entspricht das Gefälle des os- 
motischen Wertes demjenigen der Saugkraft, doch ist dies keine all- 
gemeine Kegel. Kach den Messungen von Ursprung u. Blum*^ können 
wir uns die Verteilung der osmotischen Werte auf folgende Weise 
denken. 

In der Wurzel ist ein ausgesprochenes Gefälle in der Kichtung von 
außen nach innen nicht zu verzeichnen. Hingegen sind die osmotischen 
Vierte im oberen Teil höher als im unteren. Im Stengel sind die os- 
motischen Werte in Leptomparenchym höher als in Epidermis und 
Außenrinde,^ In Cambium und Holzparenchym sind die osmotischen 
Werte deutlich niedriger als in Leptom, was bei der Erklärung dc 7 ‘ Be- 
wegung plastischer Stoffe von Bedeutung ist. In Mark ist der osmotische 
Wert im allgemeinen noch niedriger. In Blättern höherer Insertion sind 
die osmotischen Werte regelmäßig höher als in Blättern tieferer Inser- 
tioii. Im einzelnen- Blatt ist der osmotische Wert durcihaelinittlich höher 


1 

2 

3 
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Jause, S. M.: Jb. Bot. 45, 306 (1908); 52, 509 (1913). 

Ewart, A. J.: Phüos. Trans. roy. Soo. Lond. 198, 41 (1906); 199, 397 (1907) 
ÜRSPBUUG, A.: Flora (Jena) 118/119, 560 (1926). ' 

ÜRSPEtrire, A. u. Blttm, G-. : Ber. dtsoh. bot. Ges. 34, 88, 116, 123 (1910). 
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an der Spitze als an der Basis. Im Mittelnerv und in der Epidermis sind 
die osmotischen Werte immer niedriger als im Scliwamniparenchym, in 
diesem aber niedriger als in den Palisaden. 

Die Größe der osmotischen Werte ist ebenso wie diejenige der Saug- 
kräfte nicht konstant. Die Schwanlaingen des osmotischen Wertes wer- 
den durch Temperatur, Lichte und namentlich die Wasserversorgung 
der Pflanze beeinflußt. Nach Urspiiung u. Blum besteht auch für den 
osmotischen Wert ebenso wie für die Saugkraft eine Tages j)eriodizität. 

Die Kohäsion des Wassers in den Leitnngs- 
])almem Schon längst hat Askenasy^ den fol- 
genden Versuch, ausgeführt. Er füllte einen Glas- 
trichtcn' mit Gips und schmolz ihn einem langen 
Glasrohr an. Der Gipsblock wurde mit ausgekoch- 
tem Wasser durchtränkt und das Bohr mit dem- 
selben Wasser gefüllt. Das untere Ende des Rohres 
wurde in Quecksilber getaucht (Abb. 29), wobei 
man besondere Sorge dafür trug, daß im Rohr 
keine Luftblasen oder gar ,,Blasenlceime“ vor- 
handen waren. Durch Wasser Verdunstung von der 
freien. Gipsfläclie wurde eine aufwärts gerichtete 
Wasserbewegung im Trichterrohr bewirkt; der 
'Wasserbewegung folgte eine Bewegung des Queck- 
silbers im Rohr. War das Wasser wirklich luftfrei, 
so konnte man ein Steigen des Quecksilbers auf eine 
H()he beobachten, welche es im Barometer infolge 
Bildung des TonxciiSLLischen Vakuums nie erreichen 
kann. 8o stieg das Quecksilber in einigen Versu- 
clion Askbkasys auf 89 cm bei dem Barometerstand 
von 73,5 cm. 

S])ätere Eorschcr haben unter günstigen Be- 
dingungen noch viel höhere Quecksilberniveaus 
beobacditet. Es kommt nämlich alles darauf an, 
inwieweit das zum Versuch verwendete Wasser 
luftfrei ist, denn bei den großen Verdünnungen, die 
beim Steigen des Quecksilbers entstehen, können 
auch minimale in Wasser gelöste Luftmengen in 
Gestalt von ziemlich, umfangreichen Blasen austreten. Nun ist es 
reicht scdiwer, die dem Glas adhärierende Luft vollkommen zu beseitigen. 

hat verschiedene Verfahren versucht und w^ar schließlich 
gcncitigt, auf die Verwendung von Glasröhren zu verzichten, da hierbei 
(dne Senkung der Quecksilbersäule schließlich nicht durch ihr eigenes 
Gewicht, sondern durch die Luftausscheidung aus dem Versuchswasser 
bewirkt wird. Immerhin erreichte der genannte Eorscher eine Steighöhe 

X Bäoiieii, J.: Boili. z. Bot. Zbl. (1) 87, 63 (1920).^ 

“ Askenasy, E.: Verh. naturhist. u, med. Ver. Heidelberg 5 (1895); 6 (1896). 

ÜBSPiiTTNU, A.: Ber. dtsch, bot. Ges. 81, 388, 401 (1913); 88, 108, 112, 140, 
253 (1915); 84, 475 (1916). — Vgl. auch Jost, L.: Z. Bot. 8, 1 (1916). 
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Abi). 20. Heben der Queck- 
silberBäiilc durch Evapo- 
ration des Wassers. Erklii- 
rimg im Text. 

CYacii Detmer.) 
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von 135 cm über dem Barometerstand. Auch mit Liaiienstämmen 
wurden mehr als doppelte Barometerhöhen erreicht. 

Die Mchtbildung des TomcELiiischen Vakuums bei derartigen Ver- 
suchen erklärt sich durch eine Kohäsion zwischen den Molekülen des 
Wassers und des Quecksilbers, sowie zwischen Wasser und Holz. Die 
Überwindung der Kohäsion erfordert die Anwendung enorm großer 
Kräfte. Dixoni hat Wasser in Glasapparaten bis auf 150 Atm . gespannt, 
bevor ein Zerreißen der Wassersäule erfolgte. Aber auch hier wurde das 
Zerreißen durch entstandene Luftblasen bewirkt. Eine wirkliche Vor- 
stellung von den Kräften, die zum Zerreißen einer Wassersäiüe erforder- 
lich sind, lieferten erst die Messungen von Renner ^ und ÜRSRRUNa^ an 
dem Annulus der Earnsporangien. Wie bekannt, bildet der Annulus 
eine Zellenreihe, die auf einer Seite am Sporangienstiel ansetzt und auf 
der anderen Seite durch dünnwandige Zellen vom Stiel getrennt ist. Die 
Annuluszellen besitzen sehr dicke Seiten- und Innenw’-ände, während die 

Außenwände sehr dünn sind (Abb.30). 
In trockener Luft verlieren diese Zei- 
len Wasser und die Außenwand wird 
nach innen gezogen, wobei eine starke 
Spannung des Zellinhaltes stattfindet. 
Erreicht diese Spannung eineu derar- 
tigen Grad, daß Wasser von der Zell- 
wand abgerissen wird und Luft cin- 
tritt, so gleicht sich die Druckdifferenz 

Abi). 30 . Fai’nsporaiißi um mit Annulus. Sofoit ailS, und der duich SpanilUllg 
nrkiärimg im Text. (Nacii STiusBDRGER.) gekrümmte Auuulus streckt sich gerade 

und krümmt sich gar nach außen, wobei 
die Sporangien selbstverständlich zerreißen und Sporen auf weite Ent- 
fernungen herausgeschleudert werden. 

Hier haben wir also einen natürlichen Apparat vor Augen, in weichem 
die Kohäsion des Wassers überwunden wird, ohne daß Luftblasen im 
Wasser entstehen. Nun haben Renner und Ursprtjng- die Spannung 
gemessen, die erforderlich ist, um die Sporangien zu zerreißen und folg- 
lich die Kohäsion des Wassers zu überwinden. Die Messung kann durch 
zweierlei Methoden stattfinden: erstens durch Ermittelung des osmo- 
tischen Wertes der Zuckerlösung, durch welche der Vorgang hervor- 
gebracht wird, und zweitens durch Ermittelung des Dampfdrucks der 
Luft, in welcher das Reißen erfolgt. Die erste Methode erwies sich als 
unbrauchbar, denn nach Renner wird ein Reißen der Sporangien selbst 
durch eine Zuckerlösung vom osmotischen Wert gleich 200 Atm. nicht 
liervorgerufen. Nach der zweiten Methode erhielt Renner einen Wort 
von 370 Atm. und auch Ursprung- einen Wert von über 300 Atm, 


1 Dkok, H H : Progr rei bot. 3, 1 (1909). ■ * ’ ' , : : , Ascent of 

bap m Plants. 1914. — The Transpiration Streai !;■■;. '■ . ■ ,Schrift(‘ii 

sind di© anderen Mitteilungen des Verfassers zitiert. 

3 Renner, 0.: Jb. Bot, 56, 617 (1915). 

3 Ursprung, A. : Ber. dtseli. bot. Ges. 33, 153 (1915). 
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Wir können annelnnen, daß die Überwindung der Wasserkohäsion im 
Annuliis annähernd :k50 Atin. erfordert. Dies ist also der ungeheuere 
Wert der Kohäsion, die natürlich durch die beim Saftsteigen entstehen- 
den Spannungen nicht überwunden werden kann. Da Kohäsions- 
sx:)annungen freilich aucli in lebenden Zellen entstehen können, so ist es 
numnelir begreiflich, welche Spannungen das Protoplasma laut den 
Anga])en Iljtns (siehe oben) beim Austrocknen der Zellen erfälii’t. Nach 
Hollk (a. a. 0.) und RnNJsrEE (a. a. 0.) ist allerdings der Umstand zu 
beachten, daß beim Reißen einer Zelle auch die Festigkeit der Zellwand 
eine wichtige Pvolle sx)ielt. Nur in solchen Zellen, deren Wandungen 
Drucke aushalten, bei welchen eine Überwindung der Kohäsion erfolgt, 
findet letzterer Vorgang statt; reißt aber die Zellwand schon bei ge- 
ringen Drucken, so können solche Zellen zur Messung der Kohäsions- 
spannung ebensowenig dienen, wie Röhren mit lufthaltigem Wasser. 
In gleicher Weise kann eine große S]3annuiig in solchen Zellen nicht 
stattfinden, welche leicht Wasser abgeben. 

Die Koldisioiistlieorie des Saftst eigens. Nun können wir auf Grund 
der oben dargelegten Tatsachen den Mechanismus der Wasserbewegung 
in den Leitungsbahnen betrachten. Zur Erklärung des Saftsteigens in 
den Gefäßen des Holzkörpers wurden verschiedene Theorien vorge- 
schlagon, die aber meistenteils entweder längst überholt sind und dem 
tatsäclüichen Sachverhalte nicht entsprechen, oder von vornherein so 
unwahrscheinlich sind, daß deren Darlegung als kaum ratsam erscheint. 
Nur zwei Theorien können zur Zeit als modern gelten. Die eine von 
ihnen ist die sogenaimte Kohäsionstheorie, die eigentlich richtiger die 
inoclianische Tliecjrie des Saftsteigens zu nennen wäre. Die andere 
Tlieoric, die gewcihiilich, als vitale Theorie bezeichnet wird, nimmt an, 
daß der auf steigende Wasserstrom ohne Anteilnahme der lebenden 
Elemente des Holzkörpers nicht bewerkstelligt werden könnte. 
Aber autüi diese Theorie ist zur Zeit wenig verbreitet, nachdem Un- 
siUiUNO, ihr hauptsächlichster Verteidiger, sie verlassen und sich der 
KohäHionstheorie angeschlosson hat. Diese letztere Theorie sollte 
wohl (h^m wahren Hachverhalte entsprechen, denn es vermehren sich die 
expcrimcnt(ü,lcii Tatsachen, welche sie bekräftigen. Sie verdient also 
ausführlidicr dargelegt zu werden. 

Die Kohäsionstheorie wurde von Dixon^ zu einer Zeit entwickelt, 
als die expc.rirnentellen Grundlagen dieser Ansicht noch recht spärlich 
waren. DtxoN verteidigte seine Theorie im Verlaufe mehrerer Jahre 
gegen die ihr widers]:)ree}iGnden, auf den ersten Blick viel besser he- 
gründ(‘,ton Anschaimngen, bis sie schließlich siegreich geworden ist. 
I)o(ih wurden die ausschlaggebenden experimentellen Resultate, welche 
der KohäHionstheorie den Erfolg sicherten, nicht von Dixon selbst, 
sondern in (erster Linie von Renner und dessen Schüler erzielt. 

3- :I)ix<,):n, IL Ji. : Progr. rei bot. a, 1 (1909). — Transpiration and tlie Ascent 
of Sap in IdantH. 1914-. — Tb/ Tr.-.: s»ö\-.ür.r Streani. 1924. In diesen zusam- 
numfaSHcrukax 8clirift:en sind m'-I.-:- A*-';- Dixons zitiert. Vgl. audi F. Bach- 
MANN, F.: Erg. BiuL 1, 943 (1926). 
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Die Kohäsionstheorie besteht im wesentlichen darin, daß als treibende 
Kräfte des aufsteigenden Wasserstroms ausschließlich der Wurzeldruck 
und die Transpiration des Laubwerks dienen. Diese Annahme ist nur 
dann möglich, wenn man voraussetzt, daß in der Pflanze ununter- 
brochene Wasserfäden von dem absorbierenden Gewebe der Wurzel 
bis zum transpirierenden Parenchym der Blätter sich ziehen. Eine 
solche Voraussetzung ist selbstverständlich nur unter Zugrundelegung 
der Kohäsion möglich. Der Erfolg der Theorie hing also damit zu- 
sammen, daß die Kohäsion der Wasserfäden zu einer experimentell be- 
gründeten Tatsache erhoben worden w^ar. 

Wir wissen schon, daß die Sauglo’aft des transpirierenden Blatt- 
parenchyms mehrere Atmosphären beträgt. Diese und die mit ihnen 
kommunizierenden Parenchymzellen saugen das Wasser aus den an- 
liegenden Gefäßen des Blatts auf, wodurch in letzteren eine Spannung 
entsteht. Diese Spannung verbreitet sich unmittelbar auf sämtliche 
Gefäße des Stengels und der Wurzel, da das Volumen des Wassers bei 
beliebigen Spannungen unverändert bleibt. Die gespannten Wasser- 
fäden bewegen sich in den Gefäßen nach oben, wobei die Geschwindig- 
keit der Bewegung von der Größe der Saugkraft abhängt. Innerhalb 
großer Bäume muß die Zugspannung der Wasserfäden natürlich, sehr- 
beträchtlich sein. Bereits Dixon selbst wies ausdrücklich darauf hin, daß 
nur luftfreie Holzelemente zur Wasserleitung dienen können. Nach 
Dixoxs Ansicht besteht die Hauptfunktion der Hoftüpfel darin, daß die- 
selben Wasser leicht durchlassen, für Luft aber impermeabel sind. Die 
in ein Gefäß zufällig eingedrungene Luft kann somit von demselben in 
die anderen Leitungsbahnen nicht übertreten. Die mit Luft gefüllten 
Gefäße werden nach Dixox aus der Leitung zeitweilig ausgeschaltet 
und. dadurch repariert, daß die Luft durch den Biutungsdruck im 
Wasser wieder gelöst wird. Nach MüisrcH^- gesellt sich dazu noch das 
Einpressen des Wassers in die Gefäße aus den angrenzenden Oambium- 
und Holzparenchymzellen, wobei die Luft ebenfalls unter Druck gelöst 
wird. 

Auf diese Weise werden von der Kohäsionstheorie nur Transpiration 
und Wurzeldruck als treibende Kräfte des aufsteigenden Wasserstroms 
angenommen. Nach Münch spielt auch das Einpressen des Wassers 
aus den Siebröhren in die Gefäße (siehe unten) eine gewisse Rolle. Unter 
allen diesen Faktoren ist zweifellos die Transpiration maßgebend. Der 
Wurzeldruck erreicht höchstens den Wert von 2 Atm. (siehe oben) und 
könnte also nur bei den krautartigen Pflanzen das Wasser bis auf die 
Spitze des Stengels hinauf treiben. Diese auf Grund der Messungen des 
Wurzeldrucks gemachte Schlußfolgerung wird dadurch bestätigt, daß 
die Guttation, wie bereits im Kapitel X dargelegt ist, nur bei kraut - 
artigen Pflanzen, aber in seltenen Ausnahmefällen auch bei den Bäumen 
wahrgenommen wird. Selbst als’ eine Stütze der Wasserfäden kommt 
der W'urzeldruck höchstens nur bei herabgesetzter Trans piratif)n in 


1 Münch, E.: Die Stoff bewegungen in der Pflanze. 1U3(). 
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Betracht, ist die C4e>schwindiglveit des Transpirationsstroms eine be- 
trächtliche, die Saugkraft der Blätter also eine ansehnliche, so verbreitet 
sich die Saugung bis auf den Boden. Der Wnrzeldruck kann unter 
solchen Bedingungen nicht zur Geltung kommen, da die Geschwindigkeit 
des von dun bewirkten Wasserstroms gegenüber clerj eiligen des Transpira- 
tionsstroms zu geling ist. Wir wissen denn auch, daß die Stümpfe der 
während einer intensiven Transpiration abgeschnittenen Pflanzen nicht 
nur kein Bluten zeigen, sondern im Gegenteil das auf die Oberfläche 
des Stumpfs gebrachte Wasser aufsaugeu. Daß aber der Wurzeldruck 
trotzdem fortwährend existiert, ist daraus ersichtlich, daß das Bluten 
regelmäßig einsetzt, nachdem der Stumpf mit Wasser gesättigt worden 
war. Dieses ,, negative Bluten'' wird auch bei krautartigen Pflanzen 
walirgenonrmen, was deutlich beweist, daß auch bei diesen Pflanzen dei' 
aufsteigende Wasserstrom namentlich durch die Transpiration getrieben 
wird. Daß das von Mönch angenommene Einpressen des Wassers aus 
dem Leptom in den Holzkörper im Vorgänge des Saftsteigens keine 
wesentliche '.Rolle spielen kann, lieht Münch seihst hervor; beträgt doch 
dieser Wasserkreislauf höchstens 2 — 5 vH des Transpirationsstroms. 
In den meisten Eällen wird also das Wasser durch das transpirierende 
Laubwerk direkt aus dem Boden auf gesogen, was dadurch ermöglicht 
wird, daß im Holzkörper der Pflanze kontinuierliche Wasserfäden exi- 
stieren. Dies ist die theoretische Grundlage der Kohäsionstheorie. 

l)i(^ experiiueiiteilc Grimcllage der Kohäsionstlieorie. Die früher in 
P] 1 ysik wenig studierte Kohäsion des Wassers wurde in der letzten Zeit, der 
wie es oben dargelegt wird, vollkommen festgestellt. Es wurde außerdem 
dargetan, daß zur Überwindung der Kohäsion solche Spannungen er- 
forderildi sind, die in der Pflanze sicherlich nicht Vorkommen Tlieo- 
j’etisch ist also die Annahme der Existenz von kontinuierlichen Wasser- 
f ädert volllvormneri berechtigt, cs fragt sich aber, ob diese Fäden im 
Holzkürper der Pflanzen tatsächlich existieren. Früher erschien diese 
Annahme als wenig wahrscheinlich, indem verschiedene Beobachtungen 
darauf hindcuteten, daß die Gefäße des Holzkörpers namentlich bei 
starker I’ransjüration zum größten Teil nicht mit Wasser, sondern mit 
verdünnter Luft gefüllt seien. Schon längst hat Höhnel^ den folgenden 
Versuch, ausgeführt: Schneidet man einen stark transpirierenden Sproß 
unter denn Quecksilber ab, so dringt das Quecksilber in die Gefäße ein, 
und zwar auf solche Entfernungen, die zur Annahme berechtigen, daß 
die Luft in den Gefäßen sehr stark verdünnt ist. Direkte mikroskopische 
Bec)ba(,d)tungen zeigten außerdem, daß der Inhalt der Gefäße nament- 
licii hei gesteigerter Transpiration zum größten Teil aus Luft besteht. 

Anderseits haben verschiedene Forscher beobachtet, daß die ini 

Oben wurdci angogobon, daß, auf Grund der an Farnspor angien ausgefübr- 
tv.n MesHungen, zur Überwindung der Wasserkohäsion Spannungen von etwa 
350 Atm. notwendig sind. Fs ist aber möglicli, daß der Wert der Kohäsion ein 
noch größerer ist und das Beißen der Wand der Annuluszellen noch vor dem 
ttberwinden der Kohäsion erfolgt. 

2 V. Höunkl: Jb, Bot. 12, 77 (1879). 
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Stamme eines Baums befestigten Quecksilberinanometer häufig starke 
positive Drucke aufmesen, die aber immer sehr unregelmäßig waren und 
keine bestimmte Richtung des Druckgefälles anzeigten. Diese Resultate 
widersprachen zwar deutlich der Annahme, daß in den Gefäßen ein. 
niedriger Luftdruck herrscht, doch sind sie auch mit einer Annahme der 
Kohäsionsspannung in den Gefäßen schwer in Einklang zu bringen.' 

Später wurde aber erwiesen, daß die Versuche, den Druck im Holz- 
körper auf eine derart rohe Weise zu messen, aussichtslos sind. Aus- 
führliche Prüfungen haben festgestellt, daß die durch Quecksilber- 
manometer angezeigten Drucke von ganz zufälligen Ursachen herrühren. 
In einigen Eällen sind es Drucke eines kleinen Gewebebezirkes, der vom 
Holzkörper durch Wundkork abgetrennt ist, in anderen Fällen gar die 
Gasdrucke, die auf Gärungen der die Bohrung verunreinigenden klikro- 
organismen zurückzuführen sind. Ohne die ältere Literatur über diesen 
Gegenstand zu zitieren, verweise ich nur auf die neueren Angaben Yon 
MacDougal^ und Müncn^. Gegenwärtig sind sämtliche Forscher dar- 
über einig, daß im Pfolzkörper des Baumstammes niedrige und unter 
Umständen gar negative Drucke herrschen. 

Außerordentlich wichtig war der Befund, daß die wasserloitendeii 
Plolzgefäße normalerweise keine Luft enthalten. ITollr^ hat den ein- 
wandfreien Nachweis dafür erbracht, daß die Gefäßwände für Luft im- 
permeabel sind. Beobachtet man unter dem Mikroskop.) eine mit Luft 
gefüllte Tracheide, so kann man immer feststellen, daß die benachbarten 
Tracheiden auch nach längerer Zeit mit Wasser volUcommen erfüllt 
bleiben und nicht die geringsten Luftbläschen enthalten. Die in, PuENNERs 
L aboratorium ausgeführte Arbeit Bobes^’ hat zum Resultat geführt, 
daß die Luft in die Wasserleitungsbahnen ausschließlich mxx bei deren 
Präparierung für die mikroskopische Beobachtung eindringt. Bonn 
hat die Wasserleitung in einzelnen Gefäßen an lebenden Pflanzen stu- 
diert. Selbstverständlich sind zu derartigen Versuchen nur einige be- 
stimmten Pflanzen geeignet. Sorgt man dafür, daß das die Gefäße um- 
gebende Holzparenchym unbeschädigt bleibt, so kann man sich davon 
vergewissern, daß die Gefäße selbst bei einem weitgehenden Welken 
der Pflanze nur mit Wasser gefüllt sind. Bei einem Andrücken des 
Präparats dringt die Luft in die Gefäße ein, doch wird sie nach, einiger 
Zeit wieder gelöst und durch Wasser ersetzt. Auch das Eindringen. (it?s 
Quecksilbers in die Gefäße hat Bonn mikroskopisch beobachtet imd 
dargetaii, daß dieser Vorgang früher ebenfalls unricditig gedeutet wurden 
Es zeigte sich, daß Quecksilber nicht in die mit verdünnter Luft, sondern 
in die mit Wasser gefüllten und durch. Kohäsion gespannten Gefäßt‘' 
eindringt. Quecksilber wird direkt an die Wasserfäden ans(dilicß(si,rl 
von diesen in die Gefäße hineingerissen. 


1 MacDougal, D. F.: Proc. amer. philos. Soc. (>4, 102 (1025). 

2 Münch, E. Die Stoff bewegungen in der Pflanze. 1030. 

3 Holle, H.; Flora (Jena) 108, 73 (1915). 

^ Bode, H. B.: Jb. Bot. 02, 92 (192*3). 
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hat Hciion längst die folgende Beobachtung gemacht: 
Wenn man die Wasseraufsaugung im Potometer verfolgt und bei starker 
Transpiration des Versuchssprosses dessen oberen Teil mit dem ge- 
samten Laubwerk j)lötzlich abschneidet, so bemerkt man sofort einen 
„Riückstoß^^ : die Wassersäule im Potometerrohr tritt auf einmal zurück, 
als ob die Pflanze in einem bestimmten Moment das Wasser nicht auf- 
saugte, sondern sezernierte. Biese Erscheinung wurde von Pv^ennee. 
schon damals richtig erklärt. Der Durchmesser der bei Wassermangel 
durch Kohäsion gesj)annten GJefäße wird kleiner. Nach dem Abschnei- 
den stürzt aber Luft in die Gefäße hinein; die Spannung w^ird auf- 
gehoben, das Volumen der Gefäße vergrößert sich auf einmal und be- 
wirkt auch eine Volumenzunahme des gesamten Stengels. Hierdurch 
vergrößert sich der Inhalt des Potometers und das Wasser im Pvohr wird 
nacüi außen gestoßen. Diese Deutung wurde von Bode durch direkte 
mikroskox)isclie Messungen bestätigt. Es ist also ersichtlich, daß die 
ganze Ej*agc der negativen Drucke in den Gefäßen früher unrichtig inter- 
pretiert wurde. Verminderte und gar negative Drucke existieren zweifel- 
los im Holzkörper, doch bewirken sie bei Luftabschluß nichts anderes 
als eine Sx)annung der Gefäße und Verringerung ihres Volumens. 
Bringt man den Inhalt der gespannten Gefäße mit Quecksilber, Wasser, 
Luft oder einem, anderen Gas in Verbindung, so treten die genannten 
Gasc^ bzw. Flüssigkeiten in die Gefäße ein, und das normale Volumen 
(licHcr Ijcitungsbahnen wird wieder hergesteilt. Diese Elastizität der 
Gefäßwände verhindert zunächst die Bildung von Luftblasen, indem 
durch Spannung das Volumen des Gefäßes und nicht der Gasdruck 
hcraf)gesetzt wird. Außerdem ist der Umstand von Bedeutung, daß 
dki Ungleichheit der Geschwindigkeiten der Transpiration und der 
Wasscraaifnahrne durch die Wurzeln namentlich durch die Elastizität 
der Gefäße gepuffert wird: Die in den Zellen der transpirierenden Blätter 
etwa stattfindenden scharfen Veränderungen der Saugkraft gelangen in 
})(id erntend gemilderter Gestalt zu den Wurzeln und die Kontinuität der 
WasHcrfäden bleibt ungestört. Zahlreiche Messungen zeigen, daß selbst 
Stämnu‘. großer Bäume bei starker Transpiration und Störung der 
norrualen. Wasscrbilanz (siehe oben) schmäler werden. Nach IVIao 
Dono AD“ wird eine Transpirationssteigerung innerhalb weniger Minuten 
durch (uiuis Verminderung des Durchmessers des Stammes an dessen 
Basis beaniw'ortet. 

Wir sehen also, daß die neueren Untersuchungen, in erster Linie die- 
jenigen von Kenner und dessen Mitarbeiter, die Kohäsionstheorie zu 
einer experimentell begründeten einheitlichen Lehre von der Wasser- 
bewcgiuig in den Leitungsbahnen erhoben haben. Um so bedauerlicher 
ist CH, daß einige? Forscher der genannten Theorie auch jetzt noch nmht 
Kechnung tragen und z. B. die Möglichkeit einer Wasserbewegung längs 


1 ReknexoO. : Flora (Jena) 103, 171 (1911). 

MAcDomnvL, D. T.: Carnegie Inst. Washington Puhl. 365, 90 (1925). 

KoHtytrichew- Weilt, Pflanzcnpliysiolügiü II. 
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den inneren Wandiiächen der Gefäße ^ oder gar in den Siebröhren des 
Leptoms^ diskutieren. 

Eine direkte Messung der Widerstände im Holzkörper und der zur 
Überwindung dieser Widerstände bei normaler Wasserversorgung not- 
wendigen Saugkräfte und Spannungen wurde an Hand verscliiedener 
Methoden sowohl von den Anhängern der Kohäsionstheorie, als von 
deren Gegnern ausgeführt. Letztere behaupteten, daß eine normale 
Wasserversorgung der Pflanze ohne Anteilnahme der lebenden Zellen 
des Holzkörpers unmöglich sei, da die vorhandenen Widerstände den 
direkt meßbaren Saugkräften nicht entsprechen sollen. Zunächst hat 
Kenner 3 clie Saugung des Laubwerks mit derjenigen einer Säugpumpe 
zu vergleichen versucht. Es wurde die Wasseraufnahme einer Wasser- 
kultur im Potometer bestimmt, dann der obere Teil des Stengels ab- 
geschnitten und dem Stumpf eine Säugpumpe angeschlossen. Die unter 
einem bestimmten Druck der Pumpe auf genommene Wassermenge wurde 
mit derjenigen verglichen, die vor dem Abschneiden durch die Wirkung 
des oberen Teils des Stammes in die Pflanze eingedrungen war. In an- 
deren Versuchen wurden künstliche Widerstände eingeschaltet. Ana- 
loge Versuche hat auch Kordhausen^, ein Anhänger der vitalen Theorie 
des Saftsteigens, unter verschiedenartigen Bedingungen ausgeführt. 
Das Ergebnis all dieser Bestimmungen sprach auf den ersten Bliclc eher 
zugunsten der vitalen Theorie : Es zeigte sich, daß die Saugung des 
Sproßgipfels im Vergleich mit derjenigen der Pumpe außerordentlich 
stark sein muß, und eine Anteilnahme der lebenden Zellen des Holz- 
parenchyms erschien daher als naheliegend, da die Saugkräfte der 
Blätter allein zur Überwindung der beobachteten Widerstände angeblich 
nicht ausreichen sollten. 

Doch hat Jost^ darauf hingewiesen, daß zwischen Pumpensaugung 
und Eiltrationsstrom keine Proportionalität existiert. Weitere Prü- 
fungen in Kenners Ijaboratorium zeigten, daß diese Annahme richtig 
ist und also, die Anwendung der Pumpen zu diesen Zwecken sich als 
unstatthaft erweist ß. Nach Köhnlein ruft starke Saugung einen Eeiz- 
zustand in der Wurzel hervor, bei welchem die Widerstände im genann- 
ten Organ geringer werden. Nach demselben Verfasser ist auch die 
Methode der Umkehrung des Transpirationsstroms durch osmotisch 
wirksame Lösungen unbrauchbar. Dagegen kommt er zum Schluß, daß 
die Widerstände in der Wurzel durch die folgende Methode quantitativ 
ermittelt werden können. Die Saugkräfte der Blätter wexxlen vor und 
nach der Eliminierung des Wurzelwiderstandes nach der Methode von 


1 Güye, C. E.: C. r. Soc. Phys. et Hist. nat. Gonöve 4a, 111 (1926). 

2 CtJRTis, 0. E.: Ann. of Bot. 35, 573 (1925). 

0.: Plora (Jena) 103, 171 (1911), Bcr. dtsch. bot. Ges. 30, 576 
(1912); 36, 172 (1918). ~ Flora (Jena) 118/110, 402 (1925). 

4 Nordhauser, M.: Ber. dtscli. bot. Ges. 34, 619 (1910); 37, 443 (1910). 

Jb. Bot, 58, 295 (1917); 60, 307 (1921). 
ö Jost, L.: Z. Bot. 8, 1 (1916). 

6 Missbach, G.: Jena. Z. Natiirwiss. 62, 393 (1926). — KöimLErmE.: 
Planta (Berl.) 10, 381 (1930). 
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Ursprung u. Blum gemessen. Aus ihrer Differenz ergibt sich die ge- 
suchte Größe. Die ausgeführten Messungen sprechen zugunsten der 
Ansicht, daß der Blutungsdruck auch dann das Eindringen des Wassers 
in den Holzkörper* bewirkt, wenn in den Gefäßen selbst negative Drucke 
herrschen. Durch gesteigerte Transpiration wird die Wurzeltätigkeit 
stimuliert. Diese Resultate bilden eine neue Stütze der Ansicht, daß 
der Blutungsdruck auch dann fortbesteht, als er an Hand des direkten 
Experimentes nicht nachzuweisen ist. 

Zusammenfassend ist der Schluß zu ziehen, daß die in den Lei- 
tungsbahnen vorhandenen Widerstände den Saugkräften der Blätter ent- 
sprechen. Somit erweist sich die Annahme einer Beteiligung der leben- 
den Zellen des Holzparenchyms an der Wasserleitung zum mindesten als 
unnötig. Nach den Resultaten von Schmuckbri ist diese Annahme auch 
nicht sehr wahrscheinlich, indem es dem Verfasser nicht gelungen ist, 
durch Einwirkung von Giftstoffen die Wasserauf nähme und die Wasser- 
leitung auch nur zu verlangsamen. 

Huber 2 beschäftigt sich mit der Geologie der Wasserleitung und 
kommt zum Schluß, daß in den Pflanzen bestimmte Anpassungen exi- 
stieren, deren Zweck ist, die Widerstände in den Leitungsbahnen nament- 
lich bei erschwerter Wasserversorgung nach Möglichkeit herabzusetzen. 
An trockenen Standorten entstehen erhebliche Widerstände bereits bei 
der Wasseraufnahme aus dem Boden; die Widerstände im Innern der 
Pflanze selbst müssen daher niedrig sein, um das transpirierende Gewebe 
nicht zu überlasten. Dies wird meistens dmeh die Vergrößerung des 
gesamten Durchmessers des leitenden Gewebes sowie durch engeres 
Netzwerk der Blattnervatur erreicht. Jaccaru^ und nach ihm Rübel'^ 
haben festgestellt, daß bei den Pflanzen eine Aveitgehende Proportio- 
nalität zwischen Transpirations- und Leitfläche besteht; ein jeder 
Stengel oder Stamm ist somit nichts anderes als ein System konstanter 
Leitfähigkeit. Nach Huber wird das Verhältnis zAvischen Transpiration 
und Leitfläche unter verschiedenen ökologischen Verhältnissen durch 
ungleiche Entwicklung der Leitfläche konstant erhalten. Als Beispiel 
mögen folgende Zahlen dienen: 


Eiohe 

Sonnenzweig Schattenzweig 

Transj>iration pro qdm/Stnnde 75,7 mg 45,9 mg 

Leitfläche pro qdm Blattfläche 0,42 qmm 0,20 qmm 

Wasserdnrehströmung pro qcm Leitfläche . 18,0 ccm 22,5 ccm 


Die Pflanzen der bestimmten ökologischen Gruppen zeichnen sich 
nach Huber durch eine große Gleichförmigkeit der relativen EntAAÜcke- 
lung des Leitungssystems aus. Bäume scheinen durchschnittlich eine 
relativ größere Leitfläche als krautartige Pflanzen zu besitzen, was da- 

1 Schmucker, Th. : Jb. Bot. 68,771 (1928). 

2 Huber, B.: Jb. Bot. 64, 1 (1924). 

2 Jaccard, P. : Z. Porst- u. Landw. 11, 241 (1913); IB, 321 (1915). 

Rubel, E.: Beih. z. Bot. Zbl. (I) 37, 1 (1919). 
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durch erklärlich ist, daß bei den Bäumen die Leitstrecken bedeutend 
länger sind. Daß bei den xeromorphen Blättern das Netzwerk der Blatt - 
nervatur stärker entwickelt . ist, hat schon Zalensky (a. a. 0.) seihst 
beim Vergleich der höher und tiefer inserierten Blätter einer und der>- 
selben Pflanze ■wahrgenommen. Beim engeren Netzwerk wird in erster 
Linie der enorm große Widerstand im Blattparenchym. herabgesetzt, 
da hierbei die Entfernungen der einzelnen Zellen von den Leitungs- 
bahnen kürzer werden. Huber äußert die Ansicht, daß im allgemeinen 
die Parallelnervigkeit gegenüber der Netznervigkeit eine bedeutend 
bessere Lösung des Problems der Wasserversorgung darstellt. Huber 
weist in diesem Zusammenhänge darauf hin, daß die parallelnervigen 
Phyllodien eine Anpassung der Dikotylen an außerordentlich trockene 
Verhältnisse darstellen. Einzelheiten sind im Originalaufsatz nachzu- 
sehen. 

Überblicken wir die zur Bekräftigung der Kohäsionstheorie heran- 
gezogenen Tatsachen, so müssen wir zur Schlußfolgerung gelangen, daß 
die genannte Theorie zur Zeit gut begründet ist, während sie vor 20 Jah- 
ren nur eine theoretische Annahme war. Die wichtigsten Ein wände 
gegen die Kohäsionstheorie waren die folgenden. Erstens glaubte man 
schließen zu dürfen, daß im Holzkörper keine kontinuierlichen Wasser- 
fäden existieren. Im Zusammenhänge damit hat man die Notwendig- 
keit enorm großer Saugkräfte postuliert, die in den Blättern nicht ge- 
funden werden. Die eingehenden Untersucliungen verschiedener Eor- 
scher, in erster Linie Eeuuebs und seiner Mitarbeiter, haben dargetan, 
daß obige Einwände nicht stichhaltig sind. Die Existenz der kontinuier- 
lichen Wasserfäden in den Gefäßen wurde endgültig festgestelit. Außer- 
dem erwies es sich, daß die Widerstände im Holzkörper nicht übermäßig 
groß sind und den in verschiedenen Geweben gemessenen Saugkräften 
entsprechen. 

Auf Grund all dieser Ergebnisse erscheint ‘die Kohäsionstheorie zur 
Zeit als experimentell begründet und frei von theoretischen Wider- 
sprüchen, während die sogenannte vitale Theorie auf keiner festen 
Grundlage fußt und von ihren früheren Anhängern allmählich verlassen 
•wird. 

Die vitale Theorie des Saftsteigens. Diese Theorie hat selbstver- 
ständlich mit den vitalistischen Anschauungen nichts zu tun und wurde 
eigentlich ungenau genannt. Die Unentbehrlichkeit der lebenden Zellen 
der Blätter für das Saftsteigen haben auch die Anhänger der Kohäsions- 
theorie ausdrücldich betont; in neuerer Zeit wird auch die große Be- 
deutung der lebenden Zellen der Wurzelrinde hervorgehoben h Ander- 
seits waren einige Anhänger der vitalen Theorie damit einverstanden, 
daß im Holzkörper zusammenhängende Wasserfäden bestehen. Der 
Unterschied der Kohäsionstheorie von der vitalen Theorie bezieht sich 
nur darauf, daß die Anhänger der vitalen Theorie die Anteilnahme der 
lebenden Zellen des Holzparenchyms an der Wasserleitung als not- 

1 Köhxlbix, E.: Planta (Berl.) 10, 381 (1930). 
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wendig betrachten, während die Anliänger der Kohäsionstheorie be- 
haupten, daß als treibende Kräfte des aufsteigenden Wasserstroms nur 
der Wurzeldruck und die Transpiration anzusehen sind. Daher wäre es 
empfehlenswerter, die vitale Theorie als „Theorie der intermediären 
Triebkräfte^' zu bezeichnen. 

Die Veranlassung zur Entwickelung der vitalen Theorie wurde gegeben 
durch die Bestrebung, die Überwindung des Widerstandes der in den 
Tracheiden angeblich vorhandenen Luftblasen zu erklären. Jajstse-'- nimmt 
an, daß Markstrahlzellen, die zwischen zwei Tracheiden liegen, Wasser 
von der unteren in die obere treiben. Hierbei wird die ungleiche Permea- 
bilität der beiden Enden der Markstrahlzellen für Wasser vorausgesetzt. 
Die Dotation des Plasmas soll die Wasserbeförderung erleichtern, indem 
das Wasser auf eine nicht näher erläuterte Weise nur in das Plasma, 
nicht aber in den Zellsaft der Markstrahlzellen gelangt. Diese rein 
hypothetische Annahme wurde wohl deshalb gemacht, weil es sonst un- 
erklärlich geblieben wäre, auf welche Weise die Anteilnahme lebender 
Zellen die Wasser bewegung beschleunigen könnte : Wissen wir doch, daß 
die Widerstände im lebenden Parenchym außerordenthch groß sind, 
und also die Stromgeschwindigkeit selir langsam sein sollte. Doch ist 
die Erklärung einer Beförderung der Wasserleitung durch das rotierende 
Protoplasma wohl als phantastisch zix bezeichnen. Auch wird eine po- 
lare Durchlässigkeit der lebenden Zellen der Markstrahlen für das Wasser 
durch keine Tatsachen bekräftigt. 

Somit ist wohl der Schluß zu ziehen, daß die vitale Theorie des Saft- 
steigens in ihrer ursprünglichen Form überholt ist. Der Nachweis 
der Abwesenheit von Luftblasen in den Leitungsbahnen war für die ge- 
nannte Theorie ein Todesstoß. 

In diesem Zusammenhänge ist noch die eigenartige Pulsations- 
theorie Böses 2 kurz zu erwähnen. Dieser Forscher nimmt an, daß lebende 
Zellen des Puindenparenchyms pulsierende Bewegungen ausführen und 
durch diese rhythmisch verlaufenden Pulsationen das Wasser in der 
Einde hinauf treiben. Der Holzkörper dient nach Bose nur als Speicher- 
gewebe, in welchem aber eine gewisse Wassermenge auch rein physika- 
lisch weiter befördert werden kann. Als einen Nachweis der soeben 
erwähnten Pulsationen betrachtet Bose die elektrischen Potential- 
schwankungen, die er an Hand einer außerordentlich empfindlichen 
Methode in Einden nachzuweisen vermochte. Eine Turgorverminde- 
rung wird nach Bose stets von einem positiven Ausschlag des Galvano- 
meters begleitet. Bose glaubt festgestellt zu haben, daß in der Längs- 
richtung des Stammes allmähliche Phasenverschiebungen stattfinden, 
was darauf hindeuten soll, daß die Pulsationen wehenartig vor sich gehen. 
Bezüghch der Einzelheiten muß auf das Original verwiesen werden. 

Das Buch Böses enthält mehrere scharfsinnige Beobachtungen und 
Beschreibungen von sehr genauen und empfindlichen Apparaten, doch 

S. M.: Jb. Bot. 45, 305 (1918); 52, 509, 603 (1913). 

^ Bose, J. 0. : Physiology of the Ascent of Sap. 1923. Deutsch von E. 
Prikosheim. 1925. 
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glaubt Bose auf ein eingehendes Studium der europäischen Literatur 
verzichten zu dürfen. Deshalb steht sein Standpunkt in keinem Zu- 
sammenhänge mit den Resultaten und Ansichten anderer Dorscher. 
Dixoh^ war nicht in der Lage, die Existenz der BosEschen Phasenver- 
schiebungen zu bestätigen. Dieselben stehen denn auch kaum in einem 
Zusammenhänge mit der Wasserbewegung. Die Annahme, daß die 
Hauptbewegung des Wassers sich in der Rinde vollzieht, ist experimen- 
tell unbegründet. 

Aus obiger Darlegung ist ersichtlich, daß zur Zeit wohl nur die Ko- 
häsionstheorie als die Arbeitshypothese im Gebiete des Saftsteigens 
dienen muß. Halten wir uns an diese Theorie, so läßt sich die Größe der 
Widerstände in den Leitungsbahnen direkt durch die Größen der vor- 
handenen Saugkräfte der transpirierenden Blätter ausdrücken. 

Die Bewegung des Saftes in den Siebröhren. Dieses wichtige Pro- 
blem der Pflanzenernährung ist nur in der allerletzten Zeit zum Gegen- 
stand einer eingehenden experimentellen Forschung geworden. Die frühe- 
ren Ansichten über die Funlction der Siebröhren waren ganz unzuläng- 
lich: Selbst der Inhalt der Siebröhren wurde analytisch ungenügend 
untersucht und verschiedene Forscher waren auch darüber nicht einig, 
ob sämtliche Assimilate oder nur speziell Eiweißstoffe in den Siebröhren 
abgeleitet werden. 

Der Bau der Siebröhren wird als bekannt vorausgesetzt; es sei hier 
nur daran erinnert, daß die genannten Leitungsbahnen aus strangförmig 
angereihten lebenden Zellen bestehen, deren Querwandungen durcli 
weite Tüpfel mehrmals perforiert sind und daher die Gestalt von soge- 
nannten Siebplatten besitzen. Durch diese Poren kommunizieren nicht 
nur die Protoplasten, sondern auch die Zentralvakuolen der einzelnen, 
Glieder eines Siebrohres miteinander (Abb. 31), und das ganze Rohr 
stellt, ebenso wie eine Trachee, der Saftbewegung keine Widerstände 
in Form von Membranen entgegen, vorausgesetzt, daß der Saft sich in 
der Zentralvakuole des Siebrohres bewegt. Der Grunduntersohied von 
einer Trachee besteht hier also darin, daß ein Siebrohr als lebend, d. i. 
protoplasmahaltig, erscheint und keine Verholzung der Wandungen auf- 
weist. 

Verschiedene anatomische Beobachtungen deuteten schon längst dar- 
auf hin, daß die Ableitung der Assimilate aus den Blättern durch die 
Siebröhren vermittelt wird. Habeblandt weist in seiner ,, Physiologi- 
schen Pflanzenanatomie“ ausdrücldich darauf hin, daß die Palisaden 
des Laubblattes mittels der besonderen Sammelzellen mit den Leptum- 
teilen der Blattbündel im Zusammenhänge stehen. Nach einer ausgie- 
bigen Photosyntbese bemerkt man eine Anhäufung der transitorischen 
Stärke nicht in den Palisaden selbst, sondern in den Zellen der Bündcl- 
scheide. Nach einer verhältnismäßig kurzen Zeit sind aber auch diese 
Zellen leer, da die gebildeten Kohlenhydrate wahrscheinlich bereits in 
die Siebröhren übergegangen sind. Doch bereitete die Erklärung des 

i Drxox, H. H.: The Transpiration Stream. 1024. 
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Mechanismus der Safthewegung in den Siebröhren große Schwierigkeiten, 
da hier weder die Transpiration, noch der Wurzeldruck direkt mitbe- 
teiligt werden können. Einige Forscher äußerten sich dahin, daß der 
Turgordruck der den Siebröhren anliegenden lebenden Zellen die trei- 
bende Kraft für die Saftbewegung liefere. Diese Annahme ist aber aus 
dem Grunde unwahrscheinlich, weil es kaum möglich sein kann, daß die 
rhythmischen Turgorveränderungen der einzelnen ParenchymzeUen so 
koordiniert wären, daß hieraus eine fortwährende Bewegung des Saftes 
im Siebrohr in einer bestimmten Bichtung resultierte. Deshalb hat die 
soeben erwähnte Annahme keinen Anldang gefunden und in der letzten 
Zeit waren die beiden folgenden Standpunkte vorherrschend. 

Die Vertreter der Ansicht, daß organische Stoffe namentlich in den 
Siebröhren sich bewegen, behaupteten, daß in letzteren keine Massen- 



Abt). 31. Sieln’ölirüii. A. und u;li im QuerRchnitt, und 7) im Längsschrütt. Man sieht, daß auch in 
den Poren der Siebplatten sowohl das Plasma als der Zellsaft vorhanden ist. (Nach Strasbueobr.) 

bewegung des Saftes, wie sie in den Gefäßen außer Zweifel steht, zu- 
stande kommt; die zu transportierenden Stoffe verbreiten sich in den 
Siebröhren angeblich durch einfache Diffusion. Demgegenüber wiesen 
die Vertreter der entgegengesetzten Ansicht mit Recht darauf hin, daß 
die Geschwindigkeit des Stofftransportes, die durch direkte Messungen 
ermittelt wird, an Hand der einfachen Diffusion auch annähernd nicht 
erreicht werden kann. Die in Pfeppbes Laboratorium ausgeführte Ar- 
beit von Bieoh-Hiescheeldi zeigte, daß die Diffusion im Leptom sehr 
langsam vor sich geht ; hieraus wird der Schluß gezogen, daß die plasti- 
schen Stoffe nicht in der Rinde, sondern im Holzkörper geleitet werden. 
Besonders scharf lehnt Dixok^ die Möglichkeit einer Leitung organischer 
Stoffe im Leptom ab. Seine Messungen zeigten, daß die Stromgeschwin- 

1 Bibch-Hirschfbld, L. : Jb. Bot. 59, 171 (1920). 

2 Drsoisr, H. H. : The Transpiration. Stream. 1924. 
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digkeit im. Ansatzstiel der Kartoffellmolle nahezu 50 cm in 1 Stunde er^- 
reicht. Dies ist allerdings eine Ausnahme, denn in Blattstielen wurde 
die Geschwindigkeit des plastischen Saftes gleich 3,5 — 5 cm. gemessen. 
Diese Geschwindigkeit ist aber bei der Diffusion immerhin vollkommen 
ausgeschlossen. Deshalb , behauptet DrxoN, daß auch die plastischen 
organischen Nährstoffe sich im Holzkörper bewegen, und zwar in der 
äußersten Holzschicht. Diese Schlußfolgerung wurde experimentell nicht 
bewiesen; sie ergibt sich nur als eine Folge der Unmöglichkeit, die Stoff - 
Bewegung in den Siebröhren befriedigend zu erklären. Außerdem ist es 
bekannt, daß eine Translokation der organischen Stoffe durch die Gefäße 
möglich ist, da der Blutungssaft im Frühjahr reich an organischen 
Stoffen ist, und letztere auch im Sommer nie vollkommen fehlen. 

In der allerletzten Zeit wurden aber eingehende, sehr bemerkens- 
werte Untersuchungen über die Bewegung der plastischen Stoffe durch 
MüiTCHi veröffentlicht. Dieselben zeigen, daß obige Annahmen jeden- 
falls voreilig sind, denn es ist theoretisch möglich, eine Massenbewegung 
des Saftes in den Siebröhren zu erklären. Die Arbeit Münchs ist wohl 
als bahnbrechend zu bezeichnen, und zwar unabhängig davon, ob die 
Theorie des Verfassers sich als richtig erweisen wird. Das Buch enthält 
neben einer Fülle des wertvollen experimentellen Materials auch zahl- 
reiche Anregungen zu neuen experimentellen Arbeiten. Selbst die Kühn- 
heit einiger Gedanken, denen der Verfasser des vorliegenden Buches 
sich nicht immer anschließen kann und die zuweilen extreme Schemati- 
sierung wirken erfrischend auf diesem Gebiete, wo die theoretische Be- 
handlung des Problems der Saftbewegung so viele Unstimmigkeiten auf- 
wies. Aus diesem Grunde ist eine Darlegung der MüNCHschen Theorie 
notwendig. 

Der Grundgedanke des Verfassers besteht darin, daß der osinotisohe 
Druck in eine hydraulische Druckströmung von beliebiger Geschwindig- 
keit verwandelt werden kann. Zu einer anschaulichen Darlegung dieser 
Ansicht hält es der Verfasser für notwendig, die kinetische Theorie des 
osmotischen Druckes nicht zu benutzen und den Sachverhalt auf Grund 
der folgenden alten Ansichten zu erklären. Zwischen den Molekülen der 
gelösten Stoffe und denen des Lösungsmittels besteht eine Anziehungs- 
kraft, die das Wasser durch die semipermeable Wand einer osmotischen 
Zelle hindurch diffundieren und zwischen die Moleküle des gehVsten Stof- 
fes sich drängen läßt. Da die gegenseitige Anziehung von jedem Molekül 
ausgeht, so steigt die Druckkraft mit der Zahl der in der Voluineiriheit 
des Wassers gelösten Moleküle. Das Gelöste, das aus der osmotische.ti 
Zelle nicht austreten kann, hält das Wasser in der Zella fest wie eine 
quellbare Substanz oder wie ein Schwamm Wasser capillar ansaugt xind 
festhält. Das festgehaltene Wasser kann aus der Zelle durch eincxi mecha- 
nischen Druck ausgepreßt werden; überhaupt bleiben bei obiger Betrach- 
tungsweise die energetischen Vorstellungen grundsätzlich dieselben wie 


1 Münch, E.: Die Stoff bewegungen in der Pflanze. 1930. Vorläufigem Mit- 
teilungen: Ber. dtsch. bot, Ges. 44, 68 (1926); 45, 340 (1927). 
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bei der im neunten Kapitel des vorliegenden Buches dargelegten kineti- 
schen Theorie der Osmose. 

Selbstverständlich ist der Autor berechtigt, eine jede den thermo- 
dynamischen Grundsätzen nicht widersprechende Theorie zu benutzen. 
Die von ihm gewählte erlaubt ihm aber den folgenden neuen Begriff 
einzuführen. Denl^en wir uns ein Osmometer mit einer semipermeablen 
Membran und einem Steigrohr. Hat die Flüssigkeit ssaule im Steigrohr 
eine gewisse Höhe erreicht, die dem osmotischen Gleichgewicht ent- 
spricht, so tritt Stillstand ein, weil der hydrostatische Druck der Flüssig- 
keitssäule dem osmotischen Druck der Lösung gleichkommt und weiteren 
Wassereintritt mechanisch verhindert. In diesem Zustande wird das 
Osmometer gesättigt genannt. Solange der Gleichgewichtszustand noch 
nicht erreicht ist, bleibt das Osmometer ungesättigt und saugt noch 
weiter Wasser auf. Nun kann aber noch ein Zustand der Übersättigung 
eintreten, bei welchem das Wasser im Steigrohr über das Niveau des 
Gleichgewichtes gehoben ist. Hierbei wird das Wasser aus dem Osmo- 
meter in die umgebende Lösung herausgepreßt. 

Überträgt man diese Verhält- 
nisse auf lebende Pflanzenge- 
webe, so ist zu berücksichtigen, 
daß dieselben durch Verbrauch 
oder Umwandlung der osmotisch 
wirksamen Stoffe (z. B. durch 
Katatonose) in ehren Zustand 
der Übersättigung versetzt wer- 
den und Wasser sezernieren kön- 
nen. Zur Erklärung des Stoff - 
transportes mittels der Siebröhren geht Münch von den folgenden 
Voraussetzungen aus. Im lebenden Pflanzengewebe stehen, soweit 
Stoffbewegungen von Zelle zu Zelle stattfinden, alle lebenden Zellen 
unter sich in einer für die wandernden Stoffe wegsamen Verbhidung. 
Alle sind außerdem in der Lage, sich aus der Umgebung oder, was 
häufiger vorkommt, aus dem Holzkörper mittelbar oder unmittelbar mit 
Wasser zu versorgen. Dies wdrd schematisch durch das auf der Abb. 32 
dargestellte einfache Modell veranschaulicht. 

Als die Zuckerlösung in A Wasser aus der Wanne aufnimmt, wird das 
Fiüssigkeitsvolumen in Ä vergrößert und Zuckeiiösung wird aus Ä durch 
das Verbindungsrohr V in die Zelle JB hineingepreßt. Da diesem Druck 
in B ein geringerer osmotischer Druck entgegensteht, so wird aus dieser 
Zelle Wasser ausgepreßt, bis sich die Lösung hier so weit konzentriert 
und in der Zelle A so weit verdünnt hat, daß der osmotische Druck der 
beiden Zellen einander gleich geworden ist. Solange dies nicht geschehen 
ist, findet eine Strömung des Wassers in der Wanne von B nach A statt. 
Als allgemeine Hegel saugen untersättigte Zellen Wasser auf und pressen 
Lösung aus ; übersättigte Zellen pressen hingegen Wasser aus und saugen 
Lösung auf. Bei Konzentrationsunterschieden erfolgt eine Strömung von 
Lösung in der Pdchtung der abnehmenden Konzentration. Hieraus er- 



Abli. 32. A und S osmotische Zellen, A mit stärker 
konzentriertem Inhalt als I?. Werhindungsrolir, 
ir Wanne mit reinem Wasser. (Nach MÜNCH.) 
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gibt sich, daß ein Konzentrationsgefälle in osmotischen Systemen nicht 
mir ein Diffnsionsgefälle, sondern auch ein mechanisches Druckgefälle 
bedeutet, indem hierbei eine Massenströmung der ganzen Lösung in der 
Richtung des Konzentrationsgefälles stattfindet. Gleichzeitig erfolgt am 
Orte der geringsten Konzentration ein Wasseraustritt aus dem osmoti- 
schen System. Bedeutet z. B. A das Palisadengewebe der Blätter, in 
welchem durch Photosynthese Zucker entsteht und B ein wachsendes 
oder speicherndes Gewebe, in welchem Zucker in unlösliche Stoffe ver- 
wandelt wird, V eine die beiden Gewebe verbindende Gruppe von Sieb- 
röhren, W die wasserführenden leblosen Leitungsbahnen des Holzkör- 
pers, so muß nach dem oben Erörterten eine Massenströmung der 
Zuckerlösung vom Blatt nach dem wachsenden oder speichernden Ge- 
webe stattfinden. 

Die Geschwindigkeit der hydraulischen Druckströmung wird durcli 
Zahlen von einer ganz anderen Ordnung ausgedrückt, als die Geschwin- 
digkeit der Diffusion. Besonders wichtig ist der Umstand, daß die Ge- 
schwindigkeit der Diffusion bei Zunahme der Entfernung regelmäßig 
abnimmt, indes dies bei Massenbewegungen der Elüssigkeiten nicht der 
Fall ist. Eür die Diffusion gilt die Gleichung der Geschwindigkeit: 

ds^ __ i l/K 
dt ■" 2 K i ' 

wo s die Entfernung, t die Zeit und K die Konstante bedeutet. Durch 
Integration erhält man 



Die hydraulichen Strömungen verlaufen dagegen nach dem Toni- 
GELLischen Gesetz: 

V = pgp, 

wo f der hydrauhsche Druck in Meter Wasserdruck und g die Gravitation 
ist. Hierbei spielt also weder die Entfernung, noch die mit der Natur der 
Flüssigkeit verbundene Konstante irgendwelche Rolle. Es kommt nur 
auf den Druckunterschied an beiden Enden des Systems an, die Ge- 
schwindigkeit der Druckfortpflanzung ist aber gleich etwa 1500 m in 
der Sekunde, kommt also innerhalb einer Pflanze gar nicht in Betracht. 
Schon bei einer Diffusionslänge von 1 ist die Druckströmung rund 
lOOOOfach, bei 1 mm lOOOOOOOfach der Diffusion überlegen. Bei obigen 
Betrachtungen wurde die Reibung des Druckstromes nicht berücksich- 
tigt; dieselbe kann leicht nach dem bekannten PoiSEUiLLEvSchen Gesetz 
berechnet werden, worauf hier nicht näher eingegangen werden darf. 
Als Resultat ergibt sich, daß in einigen Ausnahmefällen, wo die Strö- 
mung durch sehr enge und lange Poren stattfindet, die Massenbewegung 
der Flüssigkeit der Diffusion gleichkommt. In diesem Zusammenhänge 
muß darauf hingewiesen werden, daß die Geschwindigkeit der Massen- 
bewegung der Lösung im obigen Modell durch das Verhältnis der auf- 
saugenden Oberfläche von A zum Durchmesser des Verbindungsrohres 
bestimmt wird und also beliebig groß werden kann. Zusammenfassend 
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ist also der Schluß zu ziehen, daß die frühere Vorstellung von der Osmose 
als einer ,, Diffusion durch Membranen“ unvollkommen war, denn eine 
einfache Diffusion kann keinesfalls in eine hydraulische Druckbewegung 
verwandelt werden. Auch andere Betrachtungen beweisen, daß zwischen 
der Diffusion und der Osmose wichtige Unterschiede zu verzeichnen sind. 
So kann z. B. die Diffusion nie die Ursache einer Hydrolyse sein, indes 
die Osmose bei ungleicher Permeabihtät der Membran für bestimmte 
gelöste Stoffe zu einer Hydrolyse und anderen chemischen Umwand- 
lungenführen kann. 

Es ist ohne weiteres ersichtlich, daß die obige Theorie in sehr schema- 
tischer Form dargelegt ist: Es wird u. a. eine volUcommene Undurch- 
lässigkeit der beiden Zellen des Modells für Lösung neben einer voll- 
kommen gleichen Permeabilität für reines Wasser angenommen. Die 
sehr große Vereinfachung der Strukturen bedarf keiner Erläuterung. 
Doch können sämtliche Korrekturen und Ergänzungen den Sinn der 
Theorie nicht verändern; derselbe wird vielmehr durch die Einfachheit 
des Modells besonders anschaulich gemacht: Durch Unterschiede der 
osmotischen Werte können Strömungen der Lösungen sowie des reinen 
Wassers hervorgerufen werden, und die Geschwindigkeit der genannten 
Massenbewegungen kann durch entsprechende organisierte Strukturen 
beliebig verändert und reguliert werden. 

Am oben angeführten Beispiel einer Druckströmung von den Palisa- 
den zu den wachsenden und speichernden Teilen der Pflanze ist zu er- 
sehen, wie Münch seine Theorie in ganz allgemeiner Form zur Erklärung 
des Stofftransportes durch die Siebröhren verwendet. Die Abb. 33 kann 
als eine Erläuterung dazu dienen. 

Als eine wichtige Bedingung des ungehinderten Stofftransportes durch 
die Siebröhren betrachtet Münch den Umstand, daß der gesamte 
plasmatische Körper der Pflanze ein einheitliches Ganzes bildet und für 
die bei der Photosynthese gebildeten organischen Stoffe praktisch im- 
permeabel ist. Dies ist denn auch mit wenigen Ausnahmen (vgl. Kap. 9) 
der Fall. Der Stofftransport von Zelle zu Zelle im gewöhnlichen Paren- 
chym vollzieht sich nach Münch nur durch die Plasmodesmen, wobei 
sowohl Massenbewegung, als bei der äußerst geringen Größe der Plasmo- 
desmen auch Diffusion zustande kommt. Aber auch eine Diffusion denltt 
sich Münch auf Grund seiner Theorie nicht als eine Bewegung der 
Moleküle der gelösten Stoffe allein, sondern als eine Bewegung der 
genannten Moleküle samt einer großen Menge des durch Anziehungs- 
kraft festgehaltenen Wassers. Die Bewegung der organischen Lösungen 
von Zelle zu Zelle durch die Plasmodesmen wird nach Münch von 
der Plasmarotation beschleunigt. 

Hierin erblicken wir vielleicht den schwächsten Punkt des Münch- 
schen Systems. Er nimmt die Existenz einer semipermeablen Plasma- 
haut als bewiesen an, was aber keineswegs der Fall ist. Auch nimmt 
die MüNCHsche Theorie an, daß durch die Plasmodesmen eine Lösung 
strömt ohne daß hierdurch die plasmatischen Inhalte der benachbarten 
Zellen miteinander vermischt werden. Damit wird stillschweigend die 
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Existenz eines festen Plasmagerüstes im Sinne PjFEFii^nns, oder älm- 
licher Strukturen angenommen. Derartige Annahmen sind aber zur 
Zeit überholt. 

Doch betont Münch selbst ganz richtig, daß seine Theorie von den 
obigen Voraussetzungen nicht unbedingt abhängt. Die notwendige Be- 
dingung besteht nur darin, daß Bewegungen der Lösungen von organi- 
schen Stoffen innerhalb des plasmatischen Körpers der Pflanze vor sich 

gehen und also plastische Stoffe nicht hinaus 
diffundieren. Soweit unsere Erfahrungen rei- 
chen, ist diese Forderung in der Pflanze im 
allgemeinen erfüllt. Münch hebt selbst den 
Umstand hervor, daß die Plasmodesmen 
jedenfalls der Bewegung der Lösungen große 
Widerstände entgegensetzen, was sich durch 
den ungleichen osmotischen Wert benach- 
barter Zellen verschiedener Gewebe doku- 
mentieren läßt. 

Die auf der schematischen Abb. 33 dar- 
gestellten Strömungen beruhen auf der oben 
bei der Besprechung der Wasserbewegung im 
Holz angegebenen Verteilung der osmoti- 
schen Werte und der Saugkräfte in der 
Pflanze. Den höchsten osmotischen Wert 
besitzen die Palisaden der Blätter. Sie sau- 
gen Wasser auf und treiben eine Lösung der 
Assimilate erst durch die wenigen Paren- 
chymzellen, dann aber durch das ,, Verbin- 
dungsrohr“, d. i. durch die Siebröhren, deren 
innere Vakuolen miteinander unmittelbar 
kommunizieren, nach den Orten des ge- 
ringsten osmotischen Druckes, d. i. in den 
unteren Teil des Stammes hinein. Dies ist 
der längst bekannte „absteigende Strom“. 
In Bäumen spielt nach Münch namentlich 
/v i, das Cambium bei der Herstellung eines 
■ Druckgefälles insofern eine wichtige P^olle, 

als dort der Zucker massenhaft zur Holz- 
bildung verbraucht wird. Gleichzeitig sezernieren die cambialen Zeilen 
Wasser in die Leitungsbahnen des Holzes, wodurch ein vom Transpi- 
rationsstrom^ unabhängiger Kreislauf des Wassers entsteht. Auf der 
Abbildung sind drei Wasserströmungen dargestellt, und zwar: 

1. Der soeben besprochene Kreislauf von den Blättern in den Holz- 
zylinder und umgekehrt. Der absteigende Teil dieses Stromes enthält 
eine Lösung der organischen Nährstoffe, der aufsteigende vermischt sich 
mit dem Transpirationswasser. Hierbei spielt nach Münch die Wasser- 
abgabe dui’ch lebende Zellen in die Gefäße insofern eine wichtige Polle, 
als hierdurch die mit Luft zugepfropften Gefäße sich wieder mit Wasser 



Atib. 33. Saftströmungen im Gor- 
mopliyten. JB Blattparenchym, 
(S, Siebröhren OCambium, HHolz- 
Imrper, WWurzelriuclc, 2? Zucker, 
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füllen und auch die allgemeine Spannung in einem gewissen Maße ver- 
mindert wird. 

2. Der Blutungsstrom, der nur bei schwacher oder gänzlich verhin- 
derter Transpiration besteht. 

3. Der mächtige Transpirationsstrom. 

Aus den soeben dargelegten allgemeinen Betrachtungen über die Saft- 
bewegungen ergibt sich selbstverständhch eine Tülle von speziellen Tra- 
gen, die nur durch experimentelle Untersuchungen gelöst werden köimen. 
Bei der völligen Neuheit des gesamten Problems war es hier nur mög- 
lich, die allgemeinsten Grundzüge der neuen Betrachtungsweise der Be- 
wegung der plastischen Stoffe zu erörtern. Das Buch Münchs enthält 
aber außer den obigen theoretischen Ausführungen auch verschieden- 
artige experimentelle Ergebnisse über die quantitative Seite der Leistung 
der Siebröhren. Einige von diesen Pwesultaten sind weiter unten wieder- 
gegeben. Die durch verschiedene Methoden aiisgeführten Bestimmungen 
ergaben für die Stoffbewegungen im Mittel der Vegetationszeit pro Tag 
und Quadratmeter des Querschnittes der Durchtrittsfläche und für die 
Strömungsgeschwindigkeiten im Tag Werte von der folgenden Größen- 
ordnung (n bedeutet irgendeine einstellige Zahl) : 


1 

Strömung | 

Bewegte 
Stoffmengeii in 
mg/Tag/qm 

Strömungs- 

geschwindigkeit 

.«/Tag 

Exosmose aus dem Holzparenchym 
ins Holzwasser 

10"^ bis 10^^ i 

, • 10 "^ bis 71 • 10 '^ 

Auswandernde Assimilate im Pali- 
sadenparenchym 

10*^ 

7t *10“ bis 7t- 10^ 

Auswandernde Assimilate beim Über- 
tritt in die Blattnerven 


7t - 10 - 

Durchtritt ' ^ im wach- 
senden ■ ■ 

n • 10 ^ 

n -10^ bis 7 t -lO^ 

Wandernde Bildungsstoffe in den 
Siebröhren 

7t. 10» 

Tt-lO^ 

Transpirationsstrom im Blattparen- 
chym 

— 

7t • 10 ^ bis n • 10 ^ 


Aus dieser Tabelle ist ersichtlich, daß die Strömungsgeschwindigkeit 
der auswandernden Assimilate im Blattparenchym außerordentlich ge- 
ring ist. Sie steigt bereits in den Blattnerven und vergi’ößert sich im 
Stamm auf das Millionenfache. Dies ist darauf zurückzuführen, daß bei 
der Vereinigung mehrerer Zuflüsse im Stamm der Leitungsquerschnitt 
nicht im selben Maße sich vergrößert. Im Parenchym selbst ist die 
Strömungsgeschwindigkeit natürlich sehr gering. 

Auf Grund von verschiedenartigen Berechnungen schätzt Münoh 
die Wassermenge im absteigenden Wasserstrom auf etwa 5 vH des Ge- 
samtwassers im auf steigenden Strom. Dies ist aber eine maximale Zahl, 
die nicht immer erreicht wird. Immerhin beträgt die Wassermenge in 
Siebröhren einige Prozente derjenigen in den Gefäßen. 

Bei einigen Bäumen wurde der Siebröhrensaft gesammelt. Die Kon- 
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zentration der organisclien Stoffe im Safte war immer eine selir erheb- 
liehe nnd betrug im Durchschnitt 15 — ^25 vH. Die Zuckerarten bildeten 
den Hauptbestandteil des Saftes: Ihr Gehalt erreichte 90 vH der ge- 
samten Trockensubstanz des Saftes, Auf Grund der noch nicht be- 
endigten Analysen ist die Annahme möglich, daß namentlich Ivohrzuclcer 
im Siebröhrensafte in überwiegender Menge enthalten ist. Die Sieb- 
röhren der Cucurbitaceen mit ihrem schleimigen Safte, der etwa 5 vPI 
Eiweißstoffe enthält, bilden jedenfalls eine Ausnahme. Meistens ist der 
Saft ziemlich leichtflüssig und nicht schleimig. Einige Bestimmungen 
des osmotischen Wertes der unverdünnten Säfte sind in der folgenden 
Tabelle zusammengestellt. 


BaHmart 

Osmotischer Wert des uiiverdüruiten Saftes 

Mol. Bohrzucker 

Atmosphären hei 

( 

Quercus rubra 

0,814 

20,9 

0,829 

21,1 

l 

0,915 

23,7 

f 

0,986 

25,8 

Robinia Pseudaoaoia 

1,372 

37,5 

i 

1,259 1 

34,3 


Nach diesen Eesultaten kann kein Zweifel mehr darüber bestehen, 
daß der Siebröhrensaft reichlich Zucker enthält und die Siebröliren somit 
nicht nur dem Transport von unzersetzten Eiweißstoffen dienen, wie es 
von einigen Autoren angenommen worden war. 

Durch sinnreiche Versuche, deren Beschreibung im Original nachzu- 
sehen ist, wurde der für die Bekräftigung der MüNcnschen Theorie 
notwendige Nachweis einer Wasserausscheidung aus dem Cambium in 
den Holzkörper erbracht. So lieferte z. B. eine Eiche aus zwei Einden- 
streifen folgende Wassermengen. 

Am 29. Mai über 111,5 com 

„ 28. Juni 213,5 „ 

,, 30. Juli 75 ccm 

„ 3. August 160 ,, 

3. Oktober 185 „ 

Die Erldärung der Ableitung der Assimüate aus dem Blatt wird, wie 
Münch selbst hervorhebt, in einigen Fällen dadurch eracliwort, daß wir 
uns eine gleichzeitige Bewegung des Transpirationswasaers zu den Pa- 
lissaden und der Assimüate von den Palisaden in der Richtimg zti den 
Gefäßbündeln denken müssen. Dieser Vorgang ist von Münch noch 
nicht erschöpfend erklärt, seine Ausführungen zeigen aber jedenfalls, 
daß Mer kein unüberwindliches Hindernis vorliegt. In manchen Fällen 
ist es gar möglich anzunehmen, daß die Palisaden das ihnen notwendige 
Wasser auf dem Wege über die Epidermis erhalten und das die Palisaden 
mit den Gefäßbündehx verbindende Gewebe nur zur Ableitung der Assi- 
milate dient. Näheres darüber ist im Original nachzuschen. 

Daß die hier dargelegte Theorie noch nicht alle Einzelheiten der 
Stoffbewegungen erklärt, ist selbstverständlich: Die ganze lAoblomstol- 
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lung ist so neu und unerwartet, daß es zur endgültigen Entwickelung 
der neuen Betrachtungsweise noch einer großen Anzahl von verschieden- 
artigen experimentellen Untersuchungen bedarf. Von Wichtigkeit ist 
aber der Umstand, daß einige Eragen, welche früher als ganz geheimnis- 
volle erschienen, schon jetzt leicht und zusammenhängend erklärt w^erden 
können. Dies ist z. B. der Fall für das Problem der Ernährung von 
reifenden Früchten. Der große Vorzug der MüNOHschen Theorie be- 
steht namentlich darin, daß sie als Triebkraft der Stoffströmungen die 
mechanische Druckdifferenz zwischen Erzeugungsort und Verbrauchsort 
annimmt. Die Wanderstoffe werden also auf Grund dieser Theorie auto- 
matisch von den Orten der Erzeugung zu den Orten des Verbrauches 


oder der Speicherung getrieben. Die Ernäh- 
rung der wachsenden Früchte und Knospen 
wird von Münch auf folgende Weise er-' 
läutert: Es ist schon laugst bekannt, daß 
viele Früchte keine nennenswerte Transpira- 
tion auf weisen. Sie werden nach Münch 
auch mit Wasser nur durch die Siebröhren 
versorgt und sind also vom Gefäßsystem 
unabhängig. Im Parenchym einer wachsen- 
den Frucht F (Abb; 34), die keine nennens- 
werte Transpiration betreibt, wird Zucker 
zum Wachstum verwendet oder als Stärke 
gespeichert. Dadurch werden diese Zellen 
übersättigt und pressen Wasser in die Holz- 
bahnen H aus, während aus den Siebröhren 
S durch den Turgordruck Lösung von Bil- 
dungsstoffen nachgeschoben wird. Gleich- 
zeitig löst sich im Holz- und Rindenparen- 
chym P Stärke in Zucker auf. Diese Zellen 
werden dadurch gesättigt, pressen Lösung 
in die Siebröhren S und ziehen Wasser aus 



Abb. 34. Saftströrauiigen bei der 
Ernährung einer wachsenden 
Erucht F. 8 Siebröhren, JET Holz- 
körper, P Parenchymzellen im 
Stamm oder Blatt. 

(Nach MÜNCH.) 


dem Hadrom H an sich. 


Nimmt man demgegenüber an, daß die großen, schwach transphieren- 
den Früchte mit organischen Stoffen durch die Leitungsbahnen des Holzes 
versorgt werden, so ist es unmöglich zu begreifen, auf welche Weise 
der enorm große Wasserüberschuß beseitigt wird. Nach Münchs Be- 
stimmungen ist der Siebröhrensaft mindestens 20 — 30 mal, zuweilen 
aber 100 mal konzentrierter als der Saft der Gefäße des Holzes und die 


Beseitigung des Lösungswassers bereitet nach dem oben Erörterten gar 
keine Schwierigkeiten. Auf diese Weise kömien den Früchten unbe- 
grenzte Mengen von Bildungsstoffen zugeführt werden, ohne daß eine 
Verdunstung nötig wäre. Die in solchen Früchten immer vorhandenen 
Holzgefäße dienen also lediglich zur Ableitung des Wassers. Diese 
Ansicht wurde durch mannigfache Ringelungsversuche bekräftigt, wobei 
gelegentlich verschiedene neue interessante Tatsachen entdeckt waren. 
So zeigte sich z. B., daß weder die Früchte, noch das Cambium ohne 
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Mitwirkung der Blätter imstande sind, dem Stamm Eeservestoffe zu 
entzieken. 

Aus dem oben Bargelegten ist ersichtlich, daß die neuen Gesichts- 
punkte im Problem der Bewegung plastischer Stoffe jedenfalls vielver- 
sprechend sind und manche interessante neue experimentelle Unter- 
suchungen hervorrufen dürften. 

Die Rolle des Cambiforins und der Milchröhren. Früher wurde von 
verschiedenen Forschern angenommen, daß die Bewegung plastischer 
Stoffe sich nicht nur in den Siebröhren, sondern auch im Cambiforrn voll- 
zieht. Müuch lehnt diese Ansicht in konsequenter Weise ab, da nach 
seiner Theorie eine Massenbewegung der Lösungen nur in kontinuier- 
lichen Röhren stattfinden kann. Dies ist wohl richtig : Oben wurde an- 
gegeben, w'elche enorm großen Widerstände einer Bew^egung von Flüssig- 
keiten im Parenchym entgegenstehen. Die Annahme, daß Cambiforrn ein 
Leitgewebe darstellt, ist wobl als veraltet und überholt anzuseben. Diese 
Annahme wird auch durch direkte Versuche Schumachees^ widerlegt. 

Nicht so einfach ist es, die physiologische Rolle der Milchröhren 
zu beurteilen. Wie bekannt, durchsetzen die Milchröhren häufig die 
gesamten Organe der Pflanze, verzweigen sich oder bilden ein Netz und 
eriimern in dieser Hinsicht an die Leithündel. Ältere Forscher haben 
daher angenommen, daß Milchröhren für Siebröhren vikariierend auf- 
treten können. So weist Sohwendenee^ darauf hin, daß die charakte- 
ristischen Stärkekörner im Milchsaft der Euphorbiaoeenan bestimmten 
Orten aufgelöst werden. Anderseits findet man oft Anbäufungen von 
Stärkestäbchen in den Milchröhren, die so anssehen, als ob dem Transport 
der Stäbchen sich ein mechanisches Hindernis in den Weg gestellt hätte. 
DE Baey 3 hat beobachtet, daß die Siebröhren bei einigen Milchsaft füh- 
renden Pflanzen abnorm schwach ausgebildet sind. Dies könnte so ge- 
deutet werden, daß die Siebröhren bei den genannten Pflanzen durr;h 
die Milchröhren zum Teil ersetzt sind. Ist es doch auffallend, daß Milch- 
röhren namentlich in Pflanzen der spät entstandenen Familien Vor- 
kommen. Die Rückbildung der Siebröhren hat HabeelandT'^- bei den 
Enphorbiaceen bestätigt. Der genannte Forscher beschreibt außerdem 
eine reichliche Verzweigung der Milchröhren unter den Palisaden der 
Blätter. Oft vermitteln trichterförmige Sammelzollen eine Verbindung 
zwischen Palisaden und Milchröhren. Es sind dies dieselben Ableitungs- 
vorrichtungen, wie sie nach Habeelandt zwischen dem Assimilations- 
system und den ableitenden Parenchymscheiden existieren. Auch 
Tüpfel Verbindungen zwischen Milchröhren und Palisaden sollen nicht 
fehlen. 

Diese Beobachtungen könnten allerdings auch durch die Annahme 
erklärt werden, daß Müchröhren als Speicherorgane dienen. Diese An- 

1 SCHUMACHEB, W. : Jb. Bot. 73,770 (1930). 

2 SoHWEXDENEE, S. : Einige ' " .. ■ . 188*7. 

^ BE Baev, A. : Vergleichend .■ . .''.041.1877. 

^ Haberlandt, Gr. 1 Sitzgsbe* . . ■ . ■ rwiss RI 

Abt. 1, 87 , 51 (1883). ’ ' " 
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sicht wurde denn auch von verschiedenen Forschern ausgesprochen. 
Ki^iEpi kommt auf Grund von Ringelungsversuchen zum Schluß, daß 
Milchröhren nicht als Leitröhren fungieren*^. Auch vermochte der ge- 
nannte Forscher die Beobachtung de Babys hezüghch der Rückbildung 
des Leptoms bei den milchsaftführenden Pflanzen nicht zu bestätigen. 
BeR'NTAbds und Toblbr^ kommen auf Grund von eingehenden Unter- 
suchungen zum Schluß, daß Milchröhren große Mengen von Nährstoffen 
und Fermenten enthalten. Nach Bernabd nimmt die Stärke bei Ver- 
hinderung der Photosynthese ab und zeigt Spuren der Korrosion. 

Die neuesten Untersuchungen sprechen nicht zugunsten der Annahme, 
daß Milchröhren zur Leitung der plastischen Stoffe bestimmt sind. 
Simors iiat abgeschnittene Pflanzen in Lösungen verschiedener Farb- 
stoffe gestellt und folgende Resultate erhalten: Der Milchsaft wird zwar 
auch auf weite Entfernungen von der Schnittfläche gefärbt, aber nur, 
wenn auch die Gefäße des Holzes auf denselben Stellen gefärbt sind. 
Einige Farbstoffe werden von den Milchröhren stark auf gespeichert. Die 
Ringelungsversuche ergaben keine Resultate, die zugunsten der stoff- 
leitenden Funktion der Milchröhren sprechen könnten. Auch die Arbeit 
von Roben ß lieferte bezüglich der Bewegung von Farbstoffen analoge 
Resultate. Norman Rae’ kommt zum Schluß, daß Milchröhren als 
Speicherorgane dienen. Münoh diskutiert in seiner mehrmals erwähnten 
Arbeit die Rolle der Milchröhren, mit denen er keine Versuche ausgeführt 
hat, und kommt zum Schluß, daß auf Grund seiner Theorie eine Stoff- 
bewegung in den Milchröhren auf dieselbe Weise wie in den Siebröhren 
.stattfinden könnte, ob es aber wirklich der Fall ist, bleibt dahingestellt. 

Die Beweislocaft der Versuche über das Auf saugen der Farbstoff - 
lösungen scheint dem Verfasser dieses Buches nicht groß zu sein, da in 
den Milchröhren wohl kein aufsteigender Saftstrom wie in den Gefäßen 
vermutet werden kann. Die Milchröhren stehen mit dem Transpirations - 
ström gewiß in keinem Zusammenhänge und dürften nur analog den 
Siebröhren zur Ableitung der Assimilate und der Reservestoffe dienen. 
Die von Münch besprochene Saftbewegung in den Siebröhren könnte 
auf genau dieselbe Weise in den Milchröhren vor sich gehen. Somit ist 
die Annahme, daß Milchröhren als Leitungsorgane fungieren, theoretisch 
volUmmmen zulässig, doch fehlen dafür zur Zeit sichere Beweise. Frei- 
lich ist auch die Annahme möglich, daß Milchröhren als Speicherorgane 
dienen. Auch Harzgänge besitzen eine röhrenförmige Struktur, doch 
-sind sie nicht als Leitungsorgane anzusehen. Nur weitere Versuche 
können die physiologische Rolle der ^Milchröhren Idarlegen. Die Zu- 
.sammensetzung des Milchsaftes wird im nächsten Kapitel besprochen. 

1 Kniep, H.: Flora (Jena) 94, 129 (1905). 

^ Auch früher wurden V,' : “'-: ausgeführt von E. Faivbe: Ann. 

des Sei, natur., ser. 5 (Bot.), 5, ^1 " ■. . 

3 Bernard, G. ; Ann. Jard. bot. Buitenzorg 8, SuppL 3, 235 (1910). 

Tobleb. F.: Jb. Bot. 54, 265 (1914). 

5 Simon, Ö.: Beih. z. Bot. Zbl. (I) 35, 183 (1918). 

6 Röben, M.: Jb. Bot. 69, 587 (1928). 

’ Norman Rae: Analyst 53,330 (1928). 
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Dreizehntes Kapitel. 

Translokation und Verteilung der Nälirstolfe 
in der Pflanze. 


Translokation und Verteilung der Mineralstoffe. In vorstehenden 
Kapiteln wurde dargelegt, daß die Aufnahme der Mineralstoffe durch 
die Wurzel auf Grund der DoNNANschen Gleichgewichte erfolgt und also 
von der Wasseraufnahme in weitem Grade unabhängig ist. Namentlich 
bei großen Verdünnungen der Bodenlösung werden die Mineralstoffe in 
der Pflanze bedeutend konzentriert. Die Untersuchungen Sabinieb und 
dessen Mitarbeiter (a. a. 0.) zeigen, daß der Gehalt des Blutungssaftes 
an Mineralstoffen überraschend hoch ist, und zwar entspricht das Ver- 
hältnis der Mengen von einzelnen Mineralstoffen durchaus nicht dem- 
jenigen in der Bodenlösung. 

Die Translokation der Mineralstoffe in der Pflanze selbst erfolgt 
aber im Holzkörper, also in wässerigen Lösungen, und eine Ungleichheit 
der Konzentrationen in einzelnen Teilen des Gefäßsystems kam wohl 
dadurch erklärt werden, daß die Mineralstoffe von den anliegenden leben- 
den Geweben auf genommen werden. Seiden i zeigte, daß bei Bäumen 
der Aschengehalt in höher inserierten Blättern niedriger ist, als in tiefer' 
inserierten. Leider verfügen wir bisher noch über keine systematisch, 
durchgeführten Aschenanalysen der Leitungsbahnen des Holzkörpers am 
Wege des aufsteigenden Stromes, was um so mehr zu bedauern ist, als: 
derartige Untersuchungen unsere Kenntnisse über die Mineralstoff ernäh- 
rung der einzelnen Pflanzenteile in quantitativer Hinsicht erweitern 
könnten. Montemaktini^ behauptet, daß die Verteilung der Mineral- 
stoffe in der Pflanze nicht nur mittels des auf steigenden, sondern auch 
mittels des absteigenden Stromes bewerkstelligt wird. Bei einem Ringe- 
lungsversuch vergrößert sich nach Montemaktini die absolute Menge' 
der Mineralstoffe oberhalb des Schnittes, obgleich deren Prozentgehaltj 
wegen der erheblichen Anhäufung von organischen Stoffen sinkt. Nacdi 
Arndt3 und Bodenbero^ existiert in Bäumen und Sträuchern keine 
seitliche Bewegung der Mineralstoffe; bestimmte Wurzeln stehen nur 
mit bestimmten Teilen des Stammes in Verbindung. Auch die neueste 
Untersuchung Caldwells*^ zeigt, daß bei ungleicher Wurzclernährung 


1 Seiden: Landw. Versuohsstat. 104, 1 (192Ö). 

2 Montemaktini, L.; Bendic. Ist. Lombardo Sei. e Lett. 58, 6 (1925) 

3 Arndt, C. H.: Amer, J. Bot. 16, 179 (1929). 

^ Bodenbebg, E. T.: Ebenda 16,229 (1929). 

5 Oaldwell, L: New Phytologis.t 29, 27 (1930). 
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der beiden entgegengesetzten Seiten des Stammes sehr erhebliche Unter- 
schiede in der Entwickelung des Laubwerkes auf den nämlichen Seiten 
erfolgt. 

Eine besonders starke Konzentrierung der Mineralstoffe findet in den 
Blättern statt, da die Hauptmenge des aufsteigenden Stromes nament- 
lich den Blättern zugeleitet wird. Oben wurde darauf hingewiesen, daß 
die Blätter von den Mineralstoffen zum Teil dadurch entlastet werden, 
daß ein Teil dieser Stoffe mit den Assimilaten abgeleitet wird und in 
die wachsenden Organe sowie in die Beservestoffbehälter gelangt. Die 
toten Elemente des Holzes und der Binde verlieren allmählich die in 
ihnen enthaltenen löslichen Mineralstoffe, die vom aufsteigenden Strom 
ausgewaschen und den meristematischen Geweben zugeleitet werden. In 
toten Geweben sind also hauptsächlich solche Mineralsalze enthalten, die 
im Protoplasma nur in geringen Mengen Vorkommen und sich in den 
Zeilwandungen ablagern. Diese Stoffe sind in erster Linie Kallccarbonat 
und Kieselsäure. Die folgende Tabelle kann eine Vorstellung vom 
Aschengehalt in verschiedenen Pflanzenorganen geben. 


Aesculus Hippocastanum^. 


Planzenteil 

KoO 

CaO 

MgO 

P2O5 

SO3 

SiOa 

CU 

Pe203 

Reife Früchte 

61,74 

11,46 

0,58 

22,81 

1,66 

0,19 

2,01 


Grüne Fruchthülle 

75,91 

8,81 

1,14 

5,28 

1,01 

0,57 

9,72 


Junge Blätter 

49,32 

13,17 

5,15 

24,40 

2,45 

1,76 

2,21 

1,63 

Kelch u. Fruchtknoten 

61,72 

12,26 

5,87 

16,63 

3,73 

1,68 

2,37 


Junges Holz, 6 Mai 

64,19 

5,92 

4,08 

19,02 

0,82 

1,80 

4,97 

0,31 

„ „ 1. Sept. 

19,42 

50,99 

5,17 

21,73 

_ 

0,71 

1,42 

0,63 

Junge Rinde, 6. Mai 

' 61,00 

9,24 

4,36 

19,54 


0,67 

4,54 

1,66 

„ „ 1. Sept. 

19,57 

40,48 

7,78 

8,22 

1,69 

i 13,91 

6,37 

4,69 


Die Gesamtasche im Holz betrug am 6. Mai 10,91 vH und am 6. Sep- 
tember nur 3,38 vH. Im älteren Holz werden erhebliche Mengen von 
Kalk und Kieselsäure abgelagert. 

Junge Blätter zeichnen sich durch hohen Gehalt an Kalium und 
Phosphor aus. Beim Blattabfall wird eine bedeutende Menge der Mineral- 
stoffe aus der Pflanze entfernt. Wehmeb^ hat den Schluß gezogen, daß 
in den von ihm berechneten Analysen von einer absoluten Verminderung 
des Gehaltes an Mineralstoffen in den Blättern vor dem Blattabfall nicht 
die Bede sein kann. Spätere Untersuchungen zeigten aber, daß in man- 
chen Fällen in den Bäumen eine erhebliche Menge der für das Proto- 
plasma notwendigen Mineralstoffe vor dem Blattabfall aus den Blättern 
in den Stamm abgeleitet wird^. Diese Frage ist allerdings nicht einfach, 
da der Aschengehalt der Blätter während der V^egetationsperiode bedeu- 
tende unregelmäßige Schwankungen aufweist, die wahrscheinlich vom 


1 Wolf, E. : Aschenanalysen 1, 118(1871). 

2 Wfhmeb, C.: Landw. Jb. 21, 513 (1892). 

3 SwABT, N. : Die L- - in ablebenden Blättern. 1914. — Auch 

Bichteb, L. : Landw. ■ . “3, 457 (1910). — Rippbl, A. t Jber. Ver. 

angew. Bot. 14, 123 u. a. 
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Verhältnis zwischen Zuleitung der Mineralstoffe mit dem. Transpirations- 
strom und deren Ableitung mit dem Siebröhrensafte abhängt. Durch- 
schnittlich beträgt der Mineralstoffgehalt der Blätter etwa 8 — 12 vH dos 
Trockengewichtes und Schwankungen im Salzgehalt dej* Blätter betragen 
eWa 50 vH des Gesamtgehaltes. Im allgemeinen findet aber in Blättern 
der Bäume eine Steigerung des Mineralsalzgehaltes im Laufe der Vegeta- 
tionsperiode statt, was leicht dadurch erklärlich ist, daß die Zuleitung 
durchschnittlich größer ist als die Ableitung. So wurden z. B. in Hagus 
silvatica folgende Mineralsalzmengen gefunden^ : 



Mai 

Juni 

Juli 

AURUSfr 

Septemberj 

Oktober 

Asche in Prozenten des 
Frischgewichtes 

0,97 

1,36 1 

1,72 

2,08 

2,02 

2,20 

Gesamtasohe 

4,68 1 

3,95 

4,78 

5,52 

5,58 

5,91 


Die folgende Tabelle enthält die höchsten Aschengehalte der Laub- 
blätter. 


Pflanze 

Asche in Pro- 
zenten des 
Trockengewichts 

I’flanzc 

Asche in Pro- 
1 Z(uiten des 

1 Troekcuigewichts 

Solanum tuberosum 

25,77 

Nicotiana Tabacum 

22,97 

Beta vulgaris 

29,23 

Banunculus repens 

20,11 

Senecio Jacobaea 

23,24 

Bioinus communis 

18,01 

Myosotis arvensis 

17,85 

Xanthium spinös um 

17,97 


In Halophyten kann der Aschengehalt selbstverständlieli noch größere 
Werte erreichen. Die Nadeln der Coniferen zeichnen sich dagegen durch 
einen sehr niedrigen Aschengehalt aus, was mit der im aligemoinen 
schwachen Transpiration dieser Gewächse wohl im Zusammenhänge 
steht. So wurde üiPinus silvestris 1,48, in Pinus austriaca l,80vH 
der Trockensubstanz an Asche gefunden^ Etiolierto Blätter enthalten 
gewöhnlich weniger Asche als chlorophyllhaltige Blätter, ln grünen und 
etiolierten Blättern von Weizen und Bohne hat pALnA.niNS folgende 
Aschemnengen in Prozenten der Trockensubstanz gefunden: 


Weizen, grün 10,75 vH 

etiolierl 9,41 „ 

Bohne, grün 10,30 „ 

„ etioliert 7,54 „ 


^ Hier macht sich offenbar wiederum der Einfluß der schwachen Tran- 
spiration geltend. Obgleich die Aufnahme der Mineralstoffe durch die 
Wurzel an sich von der Wasseraufnahme unabhängig ist (siehe oben), 
gelangt doch bei herabgesetzter Transpiration eine geringere Menge der 
Mineralstoffe in die Blätter und es existiert wahrscheinlich eine Grenze, 


1 Dulk, L.: Landw. Versuchsstat. 18, 192 (1875). 

2 Vgl. dazu auch Sbbtz, H.: Mitt. Vers. Tharandt 1, 4 (1917) 

Palladin Ber dtsch bot. Ges. 10, 179 (1892). Vgl. auch Ahdbe, 

G.: a r. Acad. Sei. Paris 130, 1198 (1900); 134, 668 (1902). 
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unterhalb welcher das Gleichgewicht der Mineralstoffe in der Wurzel 
und im Boden so unbedeutend gestört wird, daß die normale Salzauf- 
nahme nicht mehr bestehen kann. Die Geschwindigkeit der Transpira- 
tion als eines Faktors, der die Translokation der Mineralstoffe bewirkt, 
beeinflußt dadurch auf eine indirekte Weise die Aufnahme der Mineral- 
stoffe durch die Wurzel, 

Aus obiger Tabelle ist ersichthch, daß in den Blättern gewöhnlich 
Kalium und Phosphorsäure in überwiegender Menge Vorkommen. 

Die Mineralstoffe werden auf den anfänglichen Stufen der Samenkei- 
mung nicht direkt aus dem Boden, sondern aus den Keservestoffbehäl- 
tern des Samens auf genommen. Doch beginnt das Wurzelchen der jungen 
Pflanze gewöhnlich viel früher als das erste Blatt zu arbeiten; auf diese 
Weise kommt es zu einer Salzaufnahme aus dem Boden zu einer Zeit, 
als die Ernährung mit organischen Stoffen noch vollkommen auf die 
Ausnutzung der Beservestoffe angewiesen ist. Organische Nährstoffe 
werden denn auch im Samen immer in relativ größeren Mengen als 
Mineralsalze auf gespeichert. 

Die einzelnen Mineralstoffe werden von dem Keimling ungleich resor- 
biert. In der folgenden Tabelle sind die Besorptionskoeffizienten, d. i. 
die Verhältnisse der Mineralstoff mengen in ungekeimten Samen und 
Keimpflanzen, zusammengestellt : 


Kalium 382 

Natrium 238 

Phosphor 245 

Magnesium 195 

Eisen 175 

Calcium 24 


Auffallend ist die schwache Kalkaufnahme auf den ersten Stufen der 
Pflanzenentwickelung. Dieselbe ist 15fach geringer als die Aufnahme von 
Kalium und 10 fach geringer als die Phosphoraufnahme, Einige Forscher 
kommen sogar zum Schluß, daß eine Kall^gabe die Entwickelung der 
Pflanzen aus dem Samen in hohem Grade befördern solD. 

Es scheint kaum zweifelhaft zu sein, daß die Kationen in den Beserve- 
stoffbehältern des Samens in Salzform enthalten sind und in derselben 
Form in die Keimpflanze hinüber wandern. Hingegen ist die Aufnahme 
von Phosphor und namentlich von Schwefel aus den Beserven des Sa- 
mens mit bestimmten chemischen Stoffumwandlungen verbunden. Im 
ruhenden Samen ist der Phosphor zum größten Teil in Form von Phytin 
und Nuclein abgelagert. Phytin ist hauptsächlich in den Globoiden 
der Aleuronkörner enthalten und wird bei der Keimung durch ein spezifi- 
sches Ferment, die sogenannte Phytase, gespalten, wonach anorganische 
Phosphate in die Keimpflanze hinüberwandern^. Sehr interessant ist 
der Umstand, daß auch Nucleinphosphor einen Beservestoff des Samens 
darzusteUen scheint. Wenigstens wird eine erhebliche Spaltung der Nu- 


1 Wasniewski: Bull. Acad. Sei. Cracovie 1914, 615 u. a. 

2 Bernardini, L. e G. Morelli: Atti Accad. naz. Lincei, Bendic. (5), 21, 357 
(1912). — Flimmer, R. H. A.: Biochem. J. 7, 43, 72 (1913). 
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deine bei der Samenkeimnng beobachtet und in den wachsenden Teilen 
der Keimpflanze können Nucleinbasen nachgewiesen werden^. 

Schwefelsäure ist in ungekeimten Samen nur in sehr geringer Menge 
enthalten (etwa 0,07 vH). Bei der Keimung wird die Schwefelsäure- 
menge mehrfach gesteigert. Es ist also ersichtlich, daß bei der Aufnahme 
des Schwefels auch Oxydationsvorgänge mitbeteiligt sind. Leider ist 
die chemische Seite dieser Vorgänge noch nicht untersucht. 

Bei der Samem*eife nimmt der prozentuelle Gehalt der Samen an 
Mineralstoff en fortwährend ab, was aber freilich auf eine große Zunahme 
der organischen Stoffe zurückzuführen ist. Auffallend ist hierbei die 
erhebliche Zunahme des Phosphorsäuregehaltes, was darauf hindeutet, 
daß Phosphorsäure von außen zugeleitet wird. Dies ist aus der fol- 
genden Tabelle zu ersehen. 


Datum 

Kalium 

1 Calcium 

Avcna s ati va 
j MagneBium | Phoaphorsäure | 

ScliwcMßäure. 

30. Juni 

5,271 

1,402 

1 0,895 

2,362 1 

0,447 

10. Juü 

5,803 

2,254 

1,550 

5,362 


21. „ 

5,459 1 

2,769 

! 2,309 

10,672 

0,482 

31. „ 

4,467 1 

2,522 

2,992 

12,518 

1,448 


Wir sehen, daß Kalium und Calcium bereits auf den ersten Stufen 
der Reife eüi Maximum erreichen, während Schwefelsäure und nament- 
lich Phosphorsäure auch auf späteren Stadien einen erheblichen Zu- 
wachs zeigen. Doch sind auch auf diesem Gebiete die analytischen An- 
gaben recht spärlich, was um so mehr zu bedauern ist, daß die Mineral- 
stoffe auf Grund der neuesten Eorschungen die hervorragendste Be- 
deutung bei sämtlichen Lebensvorgängen, namentlich aber bei denen 
der Entwickelung und Eortpflanzung, besitzen. Speziell für Phosphor- 
säure hat Zaleski^ nachgewieaen, daß bei der Sameni’eife eine Zu- 
nahme der Eiweißstoffe auf Kosten der anorganischen 

Phosphate -v • ■ ■ . Darauf ist allöm Anschein nach die Zuleitung 

der Phosphate zurückzuführen; dieselben werden bei der Samenreife 
fortwährend organisch gebunden, was mit den Kationen nicht geschieht. 

Das Reifen der Erüchte ist auf Grund der oben dargelegten Münch- 
schen Theorie auf eine Zuleitung nicht nur der organischen, sondern 
auch der minerahschen Stoffe ausschließlich durch Vermittelung der 
Siebröhren zurückzuführen. Die Mengenverhältnisse der Mineralstoffe 
im Siebröhrensafte sind freilich ganz andere als im Transpirations - 
Strome nnd sollen eher an diejenigen in Blattgeweben erinnern. Die 
bpeicherfrüchte haben in der Tat einen hohen Kalium- und Phosphor- 
^uregehalt; die assimilierenden Erüchte auch einen hohen Kalkgehalt. 
Bezüghch der Phosphorsäure kann manchmal eine Analogie mit dem 
Reifen der einzelnen Samen durchgeführt werden: Der Phosphorsäure- 
gehalt der F ruchte nimmt zu bei dem Reifen, was offenbar auf eine Zu- 

1 Zaleski, W.: Ber. dtsch. bot. Ges. 24, 285 (1016) 

2 Zaleski, W.: Ber. dtsch. bot. Ges. 25, 58 (1907). 
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leitung von Phosphaten aus anderen Pflanzenteilen und Synthese der 
phosphorhaltigen organischen. Yerbindungen in der Prucht selbst zurück- 
zuführen ist. 

Die meisten Wasserpflanzen sind sehr reich an Mineralstoffen, wie es 
z. B. aus der folgenden Tabelle, in welcher Analysen verschiedener 
Forscher zusammengesteUt 
sind, zu ersehen ist. 

Wie bekannt, sind in den 
meisten Wasserpflanzen die 
wasserleitenden G ewebe un- 
genügend entwickelt ; die 
Aufnahme des Wassers und 
der darin gelösten Stoffe 
volizieht sich also durch die ganze Oberfläche des Pflanzenkörpers. 

Parasitische Phanerogamen besitzen meistens einen normalen Nähr- 
salzgehalt, doch haben schon mehrere Forscher darauf hingewiesen, daß 
der Parasit oft reicher an Kalium und Phosphorsäure als die Wirts- 
pflanze ist. Es wurden zwar zahlreiche Aschenanalysen von Parasiten 
ausgeführt, doch fehlen bisher noch zusammenfassende theoretische 
Schlußfolgerungen. 

Aus obiger Darlegung ist ersichtlich, daß die mit der Translokation 
und Verteilung der Mineralstoffe zusammenhängenden Fragen nur 
lückenhaft erforscht worden waren. Der Verfasser dieses Buches war 
nur in der Lage, vereinzelte analytische Ergebnisse mitzuteilen. Doch 
fühlt er sich verpfhchtet, die Fragen der Verteilung der Stoffe nament- 
lich deshalb in einem besonderen Kapitel zu betrachten, wml dieselben 
ungeachtet ilirer hervorragenden physiologischen Bedeutung unzu- 
reichend untersucht worden waren. Es ist überhaupt auffallend, daß 
solche Probleme, die in den Lehrbüchern nicht zusammenfassend dar- 
gestellt werden, immer weniger erforscht sind, als die anerkannten „Ab- 
schnitte^'^ der Wissenschaft. Nun ist eine genaue Kenntnis der Stoff - 
verteilungeil in der Pflanze sowohl für theoretische Auffassungen auf 
dem Gebiete der Pflanzenphysiologie, als für Pflanzenzucht und Dünger- 
lehre von hervorragender Bedeutung. 

Die Ableitung der Assimilate aus dem Laubblatt. Auch diese außer- 
ordentlich wichtige Frage ist unzureichend untersucht worden. Man be- 
gnügte sich meistens damit, die chemischen Stoffumwandlungen bei der 
Ableitung zu erforschen und die chemische Natur der Wanderstoffe zu 
erkennen. Die quantitative Seite des Problems wurde nur in der neue- 
sten Zeit in Angriff genommen. 

Im ersten Bande wurde bereits dargelegt, daß als primäre, d. i. direkt 
bei der Photosynthese entstehende Stoffe Kohlenhydrate und Eiweiß - 
Stoffe anzusehen sind. Zweifellos entstehen auch andere chemische Ver- 
bindungen im Laubblatt; möglicherweise auch unter Anteilnahme der 
photochemischen Vorgänge, aber nur auf sekundärem Wege, d. i. nicht 
aus anorganischen Stoffen, sondern aus den primären Assimilaten. Nur 
diese werden in der nachfolgenden .Darlegung berücksichtigt, weil sie 


pflanze 

Asche in Prozenten 
der Trockensubstanz, 

Lemna trisulca 

12,77 

Stratiotes aloides 

11,97 

Elodea canadensis 

19,22 

Trapa natans 

25,55 

Posidonia caulini 

10,90 
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in allen Pflanzen entstehen und ihre Menge diejenige der sekundären 
Produkte bei weitem stark übertrifft. 

Bei der Beschreibung der photosynthetischen Vorgänge iin Laub- 
blatt wurde dargetan, daß als primäre stickstofffreie Produkte der Koh- 
lensäureassimilation namentlich einfache Zuckerarteii anzuschen siruL. 
Sehr schnell verwandeln sich aber diese Stoffe ln Disacciiaride und 
Polysaccharide, unter denen Stärke den ersten Platz einnimmt. Die 
Stärkebildung in den Plastiden des Laubblattes erfolgt so schnell, daß 
ältere Forscher sogar Stärke als das erste Produkt der Photosynthese 
betrachteten. Aber auch gegenwärtig unterscheidet man gewöhnlich 
,,stärkef ährende'' Blätter von den ,,zuckerführend.en". Untersucht man 
die Palisaden eines stärkeführenden Blatts sogleich nach einer ausgie- 
bigen Kohlensäureassimilation unter dem Mikroskop, so kann man, sich 
leicht davon vergewissern, daß die genannten Zellen mit Stärke förm- 
lich überfüllt sind. Nach kurzer Zeit erblickt man Stärke im Schwamm - 
parenchym und in der Blattbündelscheide; es scheint also auf den ersten 
Blick, als ob Stärke direkt von Zelle zu Zelle diffundiere und auf diese 
Weise in die Siebröhren gelänge. In diesen finden wir aber schon keine 
Stärke, sondern lösliche Zuckerarten, unter denen Eohrzucker quanti- 
tativ überwiegt. 

Nun wissen wir gegenwärtig, daß eine Wanderung der unzerlegten 
Stärke durch parenchymatische Gewebe vollkommen ausgeschlossen ist* 
Das im Milcroskop sichtbare Bild veranschaulicht nur die außerordent- 
liche Geschwindigkeit der Stärkesynthese ans löslichen Zuckerarten. In 
jeder Zelle zwischen den Palisaden und den Siehröhren kann diese so- 
genannte ,, transitorische" Stärke entstehen und wieder hydrolysiert 
W'erdeii. Es ist sehr w-ahrscheinlich, daß die transitorische Stärkebiidung 
auf die Ableitung regulierend einwirkt. Nach Mükch ist für die Be- 
wegung der Assimilate im Leptom in erster Linie ein Gefälle der osmo- 
tischen Werte zwischen den Palisaden des Blattes und denjenigen Ge- 
weben, in welchen ein Verbrauch der Assimilate vor sich geht, verant- 
wortlich. Nun whd der osmotische Wert sämtlicher Zellen am Wege der 
Assimilate durch Stärkebildung herabgesetzt und durch Stärkeauf- 
lösung erhöht, und zw^ar in ungleichem Grade, je nachdem die Stärke- 
hydrolyse zur Maltose-, oder zur Glucosestufe fortsehreitot. Es ist ver- 
schiedenen Forschern gelungen, durch reichhehe Zuckergabe eine Stärke- 
bildung auch in Blättern solcher „Zuckerpflanzon" hervorzurufen, welche 
unter natürlichen Bedingungen keine Stärke anfiäufen^. In einigen 
Compositen wird Stärke durch Inulin ersetzt^, was nicht verwunder- 
lich ist, da eine Umwandlung von Glucose in Fructose und vice versa in 
Pflanzenzellen mit der größten Leichtigkeit vor sich geht. In anderen 

^ 1 Auch die neuesten Arbeiten von E. C. BAKTorr-Wmairr u."" M. C. Piutt 
j^iochem. jr. 24, 1210, 1217 (1930)] bestätigen die Tatsache, daß namentlich 
üexosen als erste Assimilationsprodukte anzusehen sind. 

2 Saposchnikofi', W. : Ber. dtscli. bot. Ges. 7, 269 (1889). ~ Winklbe, H. : 
Jb. Bot. 32, 626 (1898) u. a. 

2 Geafb, V. u. Youk; Biochem. Z. 47, 320 (1912). 
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Pflanzen wurden erliebliclie Mannitmengen gefunden. Durch Mannit- 
bildung aus Hexosen wird natürlich der osmotische Wert nicht ver- 
ändert, doch immerhin eine reichlichere Zuckeranhänfung in den Zellen 
ermöglicht, wenn nur der Vorgang der Zuckerhildung dem Massen- 
wirkungsgesetze gehorcht, was kaum zu bezweifeln ist. 

Bereits im ersten Bande wurde dargetan, daß sowohl die Stärke- 
bildung, als die Stärkehydrolyse in den Laubblättern einen fermenta- 
tiven Vorgang darstellen. Brown u. Morris^ haben zuerst Amylase 
aus den Laubblättern isoliert und deren Wirkung in Blättern verschiede- 
ner Pflanzen verghchen. Als allgemeines Ergebnis erwies es sich, daß 
die relativen Stärke- und Zuckermengen in verschiedenen Blättern in 
keinem bestimmten Verhältnis zu den in den nämlichen Blättern ge- 
fundenen Diastasemengen stehen. Dies ist dadurch leicht erklärhch, 
daß der St off Umsatz bei sämtlichen fermentativen Vorgängen von vielen 
Faktoren abhängt, unter denen die wirksamen Fermentmengen nicht 
immer den ersten Platz einnehmen. Die Unterschiede zwischen den 
einzelnen Pflanzen w'aren recht beträchtlich. So lieferten Portionen der 
getrockneten Blätter zu je 10 g folgende Maltosemengen: 

Pisum sativum 240,3 g 

Solanaceen 6,6 — 8,2 g 

. Hydro charis 0,3 g 

Übrigens war der Amylasegehalt auch in Blättern einer und der- 
selben Pflanze unbeständig. Besonders gering war die Arbeit der Amy- 
lase in gerbstoffreichen Blättern, w^as wenigstens zum Teil auf eine Fäl- 
lung des Fermentes durch Gerbstoffe zmückzuführen w^äre. 

Die in einem ausgiebigen Maße vor sich gehende Zuckerbildung aus 
Stärke und die Gegenwart der gelösten Zucker im Safte der Siebröhren 
zeigen deutlich, daß Kohlenhydrate in Form von löslichen Zuckerarten 
abgeleitet werden. Bereits Sachs und andere ältere Forscher haben 
darauf hingewiesen, daß ein am Abend nach reichlicher Kohlensäure- 
assimilation mit Kohlenhydraten überfülltes Blatt am nächsten Morgen 
sich als vollkommen leer erweist. Diese an Hand der Jodprobe leicht 
auszuführende Beobachtung kann durch die Blatthälftenmethode quan- 
titativ bestätigt wnrden. Es hat sich sogar die Ansicht verbreitet, daß 
die Ableitung der Assimilate immer auch in der Kacht vor sich geht. 
Die neuesten Besultate von Tschesnokov u. Eazyrina^ zeigen jedoch, 
daß die Ableitung nicht gleichmäßig ist und die frühere Vorstellung, 
laut welcher die durchwngs gleichmäßige Ableitung am Tage von der 
Anhäufung der Assimilate überholt wird und erst im Laufe der Nacht 
eine voUl^ommene Entleerung des Blattes bewirken kann, dem wahren 
Sachverhalte nicht entspricht. Auch die früheren Schätzungen der Ab- 
leitung erwiesen sich als unbrauchbar. Die Veifasser verwendeten zur 
quantitativen Bestimmung der Ableitung die folgende Methode: Die 
während einer bestimmten Exposition der Blätter gebildeten Assi- 


1 Beowx, H. a. Morris: J. ehern. Soc. Trans. 63, 604 (1893). 

2 Tschesnoxov, W. u. K. Bazyrixa: Planta (Berl.) 11, 473 (1930). 
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milate wurden nach der Menge der verarbeiteten Kohlensäure berechnet, 
die aus dem Blatte zu derselben Zeit abgeleiteten Assimilate wurden 
nach der Differenz zwischen den Besultaten der direkten Bestimmung der 
C02-Assimilation im Luftstrome und der Blatthälftenmethode ermittelt. 

Zunächst zeigte es sich, daß bei einigen Pflanzen (Petasites offi- 
cinalis) keine Ableitung in der Nacht stattfindet. Auch wurde ein auf- 
fallender Unterschied zwischen dem Verhalten einer ,,Stärkepflanze‘‘ 
(Kartoffel) und einer ,,Zuckerpflanze^' (Erbse) hervorgehoben. Während 
die Ableitung der Assimilate bei der Erbse genau dieselbe Tageskurve 
wie die Photosynthese auf weist, bleibt eine Ableitung am Tage bei der 
Kartoffel vollkommen aus; dieselbe findet nur bei Abwesenheit der 
Photosynthese statt, wie es aus der Abb. 35 zu ersehen ist. Dasselbe 
Bild lieferten Versuche, in denen nicht Schwanlmngen des Trocken- 
gewichtes nach Sachs, sondern direkt die Gesamtmengen der Kohlen- 
hydrate in den Blättern analytisch bestimmt wurden. Es zeigte sich, 

daß die Photosyn- 
theso der Kartoffel 
beinahe ebenso gut 
nach der direkten 
COg-Bestimmung, als 
nach der Bestimmung 
der Kohlenhydrate 
ermittelt wmrden 
kann, da die gebil- 
deten Assimilate im 
Blatt verbleiben. Die 
beiden Vorgänge der 
Photosyntheso und 
der Ableitung sind einander gewissermaßen antagonistisch. Ob andere 
Stärkepflanzen im engeren Sinne des Wortes dasselbe Verhalten zeigen, 
bleibt einstweilen dahingestellt ; sollte dies in der Tat der Eall sein, so 
könnte man darin einen neuen indirekten Bew^eis der Richtigkeit der 
MüNOHschen Theorie der Stoff leitung in den Siebröhren erblicken : Da 
am Tage die Hauptmenge der gebildeten Kohlenhydrate in die unlösliche 
Stärke verwandelt wird, so entsteht kein zur Erzeugung einer Massen- 
bewegung in den Siebröhren notwendiges Gefälle der osmotischen Werte. 
Eine ganz andere Erage ist freilich die nach den Ursachen des rhyth- 
mischen Verlaufs der Stärkelösung und deren Abhängigkeit von der 
Photosynthese. 

Die Ableitung der stickstoffhaltigen Assimilate zeigt dasselbe Bild 
wie die Ableitung der Kohlenhydrate, nur ist hier der Umfang der beiden 
Vorgänge der Bildung und der Ableitung ein mehrfach geringerer. Aber 
auch eine „transitorische“ Eiweißbildung in den Blättern scheint regel- 
mäßig vorzukommeni. Namentlich in Plastiden wird nicht nur die 



Abi). 35. Tages verlauf der Photosyntheae und der Ableitung der 
Assimilate bei Solanum tuberosum. A Kurve der Photo- 
synthese, B Kurve der Ableitung. Letztere vollzieht sich haupt- 
sächlicli in der Nacht, also bei Abwesenheit der Photosynthese. 
(Nach TSOHBSNOKOT und Bazyhina.) 


1 Molisch, H.: Z. Bot. 8, 124 (1916). ~ Lakon: Biocliem. Z, 78, 154 (1916). 
— Mbye», A.: Hora (Jena) 111, 112, 85 (1918). — Ullbich, L.: Z. Bot. 16, 513 
(1924). 
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transitorische Stärke, sondern auch das transitorische Eiweiß angehänft. 
Doch kann von einer Eiweiß diffiision von Zelle zu Zelle ebenso wenig wie 
von einer Stärkediffusion die Rede sein. Die Ableitung der stickstoff- 
haltigen Assimilate aus dem Blatt findet zweifellos in Form von Amino- 
säuren statt, wobei Asparagin und Glutamin wohl eine ebenso wichtige 
Rolle spielen wie bei der Samenkeimung (vgl. dazu Bd. 1, S. 367). 
-Näheres über die Ableitung der stickstoffhaltigen Assimilate findet man 
in der neueren Arbeit von Gouwentaki, 

CxJBTis^ teilt mit, daß eine Erkältung der Blattstiele auf 1 — 5^ die 
Ableitung der Kohlenhydrate entweder gänzlich unterbricht oder min- 
destens bedeutend verlangsamt, während eine Temperaturerniedrigung 
von 25^ bis auf 5 ^ sich als ziemlich belanglos erweist. Nach diesen Re- 
sultaten scheint es also, als ob die Ableitung bei der Temperatur von 5^ 
in den Blattstielen plötzhch sistiert würde. Diese interessante Beob- 
S/chtung muß aber noch bestätigt und weiter entwickelt werden, bevor 
man aus derselben irgendwelche Schlußfolgerungen zieht. 

Beim Blattabfall verliert ein Baum bedeutende Kohlenhydi'at- 
mengen, denn es wurde gefunden, daß abgefaliene Blätter keine ge- 
ringeren Kohlenhydratmengen enthalten als Junge, frische Blätter 3. 
Hierbei ist allerdings zu beachten, daß die mit abgefallenen Blättern 
verloren gegangene Kohlenhydratmenge eigentlich nur die Ausbeute eines 
Tages oder höchstens einiger wenigen Tage ausmächt. Es ist bekannt, 
daß die Pflanze mit den Kohlenhydraten im allgemeinen verschwende- 
risch umgeht, da letztere auf Kosten der Sonnenenergie im beliebigen 
Überschuß erzeugt werden können. Anders verhalten sich nach Combes^ 
die stickstoffhaltigen Bestandteile der Blätter. Dieselben werden beim 
Vergilben der Blätter in großer Menge in andere Pflanzenteile abgeleitet. 
Die Pflanze hält denn auch einen harten Kampf um die stickstoffhaltigen 
Nährstoffe aus. 

Von der Verteilung der Assimilate in der Pflanze hängt in erster 
Linie die Intensität und die Produktivität der Photosynthese ab. Die 
neuesten Untersuchungen von Kostytschew und seinen Mitarbeitern^ 
zeigen, daß die Intensität der Photosynthese in einzelnen Expositionen 
auch in der atmosphärischen Luft außerordentlich hohe Werte er- 
reichen kann und die durchschnittlichen Ausbeuten in erster Linie 
nicht durch die äußeren, sondern durch die inneren Faktoren bedingt 
-sind. Nun ist es wahrscheinlich, daß unter den inneren Faktoren der 
Verbrauch der Assindlate eine wichtige Rolle spielt. Vor allem ist die 


3- GrOuwnxTAK: Ree. Trav. bot. neerl. 26, 19 (1926). 

2 CuETXS, 0. F.: Amer. J. Bot. 16, 154 (1929),. 

3 Miohel-Dueaitd, E.: Rev. gen. Bot. 30, 337 (1918). — Gombes, R. et D. 
Kohlbb: 0, r. Acad. Sei. Paris 175, 590 (1922). 

^ CoMBES, R.; Rev. gen. Bot. 38, 430 (1926). — Vgl. auch Combes, R. et R. 
Echeviu: G. r. Acad. Sei. Paris 182, 1157 (1926). 

5 Kostytschew, S., Tsoheshokov, W. u. K. Bazybusta.: Planta (Berl.) 5, 
696 (1928); 11, 160 (1930). — Kostytschew, S. u, H. Kabdo-Syssotewa: 
Ebenda 11, 117 (1930). — Kostytschew S. u. V. Bebg: Ebenda 11, 144 (1930). 
— Bazyriha, K. u. W. Tscheshokov: Ebenda 11, 457, 463 (1930). 
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Gesamtgröße einer jeden Pflanze dnrcli die geerbten charakteristischen 
Merkmale beherrscht. Die von Kostytschew und seinen Mitarbeitern 
oft wahrgenommenen Pausen im Tagesverlauf e der Photosynthese 
dürften wenigstens zum Teil durch die Unmöglichkeit einer Ver- 
wendung der gebildeten Assimilate hervorgerufen werden, da eine quan- 
titative Regulierung des photochemischen Vorganges selbst ebenfalls 
unmöglich ist. Es bedarf denn auch keiner besonderen Erläuterung, daß 
verschiedene Pflanzen ungleiche Ansprüche bezüglich der- Leistungs- 
fähigkeit des assimilatorischen Apparates erheben. Eine kleine ein- 
jährige Pflanze kann ihre sämtlichen Bedürfnisse durch ganz unbedeu- 
tende Mengen der Assimilate befriedigen, während eine andere Pflanze, 
z. B. eine mit großen unterirdischen Reserbestoffbehältern versehene 
Staude, die Produktion einer erheblich größeren Menge der organischen 
Stoffe selbst auf Einheit der Blattfläche beansprucht. 

Um eine bessere Einsicht in die hier bestehenden Verhältnisse zu er- 
halten, wollen wir zunächst uns eine Vorstellung darüber machen, welche 
Verwendung die Assimilate überhaupt finden können. Plrstens existiert 
ein beständiger Strom der Assimilate nach den Stellen eines intensiven 
V^achstums, wo die am Lichte erzeugten organischen Stoffe zu Bau- 
zwecken verbraucht werden. Es sind dies meristeraatische Spitzen des 
Stengels, der Zweige und der Wurzeln, sowie die cambialc Schicht im 
Holzzylinder. Zweitens werden die Assimilate den Pviescrvestoff heb al- 
tern zugeleitet. In einer Kartoffelpflanze oder in einem Kürbis wird die 
überwiegende Menge der bei der Photosynthese erzeugten organischen 
Stoffe in die mächtigen Reservestoffbehäiter der genannten Pflanzen, 
also bei der Kartoffel in die Knollen, bei dem Kürbis in die umfangreiche 
Frucht abgeleitet. Schließlich müssen alle lebenden Pflanzenteile mit 
einer solchen Kohlcnhydratmenge versehen werden, welche zur Dockung 
der Atmung ausreicht. Diese Kohlenhydratmenge hängt also in erster 
Linie von der Entwickelung der Pflanze ab. 

Der Mensch hat als Kulturpflanzen solche Gewächse ausgowählt, 
welche erhebliche Mengen der Assimilate in einer Form ablagern, in 
welcher dieselben leicht ausgenutzt werden können. Auf den ersten 
Bhck ist die assimilatorische Leistungsfähigkeit dieser Pflanzen })c- 
sonders groß; in Wirklichkeit handelt es sich aber nur um üm M()gli(jh- 
keit einer regelmäßigen Ableitung der am Lichte auf gebauten Stoffe. 

Wie aus der obigen Darlegung zu ersehen ist, erscheint das Problem 
der ‘Ableitung der Assimilate aus dem, Blatt als sehr ungenügend unter- 
sucht. Bereits die ersten orientierenden Versuche zeigten eine bemer- 
kenswerte Abhängigkeit des Verlaufs der Ableitung von der Form der 
Assimilate. Auch sind die gi-undlegenden Fragen, wie z. B. die Inten- 
sität der Photosynthese, auf verschiedenen Stufen der Entwickelung der 
Reservestoffbehäiter noch gar nicht gelöst. Überhaupt sind wir bezüg- 
lich der so wichtigen quantitativen Seite der Ableitung noch im Dunkeln. 

Die Samenkeimuiig. Die morphologische Seite der Samenkeimung 
wird in Lehrbüchern der allgemeinen Botanilc beschrieben. Wir nehmen 
an, daß dieselbe dem Leser bekannt ist. Hier müssen wir die wichtigsten 
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Umwandlungen und Translokationen verschiedener Nährstoffe bei der 
Samenkeimung erörtern. Nur an die allgemeinsten Begriffe im Vorgänge 
der Samenkeimung sei an dieser Stelle erinnert. 

Der Keim des Samens ist eine winzige Pflanze, die, ungeachtet ihrer 
unbedeutenden, oft mikroskopisch kleinen Größe, bereits die ersten 
Blätter, die sogenannten Kotyledonen, besitzt. Der Vegetationspunl^t 
oberhalb der Kotyledonen ist meistens noch in volU^ommen embryo- 
nalem Zustande, ebenso wie das Wurzelchen am anderen Ende des 
Keims. Der Stengelteil zwischen den Kotyledonen und dem Wurzel- 
chen heißt Hypokotyl. Die zur Keimung notwendigen Beservestoffe 
sind entweder im Keime selbst, und zwar in den Kotyledonen, oder im 
besonderen Gewebe, dem sogenannten Endosperm, eingeschlossen. Das 
dem Endosperm anliegende Gewebe des Embryos heißt Schildchen 
(Scutellum) und ist speziell dazu bestimmt, die Beservestoffe des Endo- 
sperms in wegsame Form zu überführen und zu assimilieren. 

Besonders' interessant ist der Umstand, daß ein trockener Same im 
Zustande der Anabiose (eines latenten Lebens) sich befindet und nur bei 
passender Temperatur und Feuchtigkeit in den Zustand eines aktiven 
Lebens übergeht. Es ist daher möglich, die Veränderungen der Mengen 
von verschiedenen Fermenten bei der Samenkeimung quantitativ zu 
verfolgen. Alle Forscher sind darüber einig, daß die Mengen der tätigen 
Fermente in ruhenden Samen unbedeutend sind, bei der Keimung aber 
gewaltig zunehmen. Besonders zlahlreiche Untersuchungen dieser Art 
wurden mit Malz ausgeführt, um die günstigste Keimungsdauer fest- 
zustellen. Als Beispiel mögen folgende Diastasebestimmungen ini Malz^ 
dienen. 

Substanz Dias tase wert 

1 g Embryonen ohne Schildchen, frisch . . . 5,9 

1 „ ganze Embryonen „ ... 41,2 

1 ,, Schildchen „ ... 48,6 

1 „ Endosperme „ ... 5,8 

1 ., Embryonen ohne Schildchen, trocken . . . 24,0 

1 .. ganze Embryonen „ ... 115,6 

1 „ Schildchen „ ... 128,0 

1 „ Endosperme „ ... 9,6 

Es ist also deutlich zu ersehen, daß die Schildchen besonders diastase- 
reich sind, während die geringsten Mengen von diesem Ferment in den 
Endospermen enthalten sind. Nach Kjeldahl^ ist der Diastasewert des 
Malzes direkt nach der Quellung gleich 70, nach 7 Tagen aber gleich 220. 
Dies soll die günstigste Keimungsdauer sein. Bach und seine Mitarbeiter ^ 
haben die Mengen verschiedener Fermente, und zwar der Amylase, Pro- 
tease, Peroxydase und Katalase, bei der Keimung der Weizensamen 
durch neue Methoden ermittelt und folgende Resultate erhalten. Im 
Anfang der Keimung erfolgt eine gewaltige Zunahme der Mengen von 
allen genannten Fermenten; nach einiger Zeit findet aber wiederum eine 

Linz: Jb. Bot. 20, 267 (1896). 

^ Kjelbahl: Medd. Carlsberg Labor, (dän.) 1879, 138. 

3 Bach, A., Oparih, A. u. R. Wähhee.: Biochem. Z. 180, 363 (1927). In 
dieser Mitteilung sind andere Arbeiten von Bach und Opabin zitiert. 
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Abnahme der Fermentmengen statt. Weitere quantitative Ferment- 
messungen bei der SamenFeimung sind sehr erwünscht. Stephan i 
kommt zum Schluß, daß die durch verschiedene chemische Reizungen 
hervorgerufene Beschleunigung der Samenl^eimung auf eine Steigerung 
der Produktion von aktiven P^ermenten zurückzuführen ist. Sollte sich 
diese Annahme bestätigen, so könnten Untersuchungen über die Stimu- 
lation des Keimungsvor ganges im Gebiete der Fermentforschung be- 
nutzt werden. Nun wurden recht eigenartige Stimulationen des Kei- 
mungsvorganges beschrieben. So behauptet Popoep^, daß Weizen- 
samen, Gerstensamen und andere Samen nach einer Behandlung mit 
ziemlich konzentrierten Lösungen von MgClo, MnCl 2 , Mn(N 03)2 bei 
naclifolgender Keimung bedeutend größere Ernten liefern. Die Zunahme 
soll durchschnittlich 40 — 50 vH, in einigen Fällen gar bis 100 vH be- 
tragen. Davies^ teilt mit, daß die Keimfähigkeit der Samen sehr stark 
erhöht wird, wenn man dieselben im gequollenen Zustande einem Druck 
von 2000 Atmosphären unterwirft und alsdann wieder austrocknet. 

Die Reservestoffe der Samen sind stets hochmolekulare Verbin- 
dungen, und zwar Polysaccharide, Eiweißstoffe und Fette. Sie ent- 
stehen natürlich aus den Assimilaten bei der Fruchtreife. Die Unter- 
schiede von den Verhältnissen in Blättern sind folgende : Nebetr Stärke 
werden häufiger als in Blättern andere Polysaccharide, in erster Linie 
Hemicellulosen, auf gespeichert; bei der Lösung all dieser Stoffe ent- 
stehen lösliche Zuckerarten. Die Eiweißstoffe werden in Form der so- 
genannten Aleuronkörner abgelagert. Diese Körner sind niclits anderes- 
als eingetrocknete Vakuolen der Zellen des Speichergewebes. Bei all- 
mählicher Konzentrationssteigerung der w^ässerigen Lösung scheiden 
sich die Eiweißstoffe oft in kristallynischer Form, ans, wie es bereits im 
ersten Band (S. 325) erwähnt ist; mm trifft man oft kristallynische Aleu- 
ronkörner in den Samen derjenigen Pflanzen, in denen das stickstofffreie 
Reservematerial in Form von Fett abgelagert wird. Fett entsteht als ein, 
Reservestoff der Speichergewebe, nicht aber der Blätter. Die Vorgänge 
der Hydrolyse der Polysaccharide und Eiweißstoffe bei der Samen- 
keimung wmrden bereits im ersten Band eingehend besprochen; was nun 
Fette anbelangt, so nimmt man gewöhnlich an, daß diese Stoffe vor 
deren Translokation in Zuckerarten verwandelt w^erden. Rhtne'Ji^ weist 
darauf hin, daß eine einfache Hydrolyse der PAtte zu deren Transport 
nicht ausreichen dürfte, denn Fettsäuren werden noch langsamer als- 
Glyceride transloziert. Unzerlegte Fette werden nach Rhine nur bei 
Wassermangel aufgenommen. 

Die bei der Keimung von Fettsamen wahrgenommenen niedrigen 
Atmungskoeffizienten stehen nicht im Widerspruche mit der Annahme^ 
daß Fett vor seiner Veratmung in Zucker übergeführt wird: Der sum- 
marische Vorgang der Zuckerbildung aus P’ett mit nachfolgender 

1 Stephan, J.: Ber. dtsch. bot. Ges. 47, 561 (1929). 

2 Popopp, M.: Landw. Versuchsstat. 101, 286 (1923). 

3 Davibs, P. A.: Amer. J. Bot. 15, 149 (1928). 

^ Rhine, J. B.; Bot. Gaz. 82, 154 (1926). 
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Zuckerveratmung muß dasselbe Verhältnis von COo : O 2 liefern, als 
eine direkte Eettveratmung, was durch eine einfache Berechnung nach- 
gewiesen werden kann^. Der Vorgang der Zuckerbildung aus Bett, 
ebenso wie die umgekehrte Verwandlung von Zucker in Fett vollzieht 
sich in der Pflanze mit einer auffallenden Leichtigkeit, obgleich letztere 
Reaktion stark endothermisch ist. 

Der Mechanismus der Aufsaugung der Nährstoffe aus den Reserve- 
stoffbehältern des Samens durch die Keimpflanze ist noch nicht voll- 
kommen durchsichtig; nur so viel steht fest, daß hierbei Konzen- 
trationsunterschiede eine wichtige Rolle spielen. Hanstebk^ und 
PuBiEWiTSCH^ haben schon längst interessante Versuche ausgeführt, in 
denen die vom Embryo abgetrennten Endosperme auf Gipssäulchen be- 
festigt und letztere mit ihrem unteren Ende in Wasser getaucht wurden. 
Es zeigte sich, daß unter diesen Bedingungen Stärke in Endospermen 
gelöst wird und Zucker im Wasser 
erscheint. Die Stärkehydrolyse 
verlief bedeutend langsamer als in 
intakten Samen, was leicht da- 
durch erklärhch ist, daß die Endo- 
sperme viel weniger Amylase ent- 
halten als die Keimhnge. Immerhin 
konnte bei Mais eine vollkommene 
Entleerung des Endosperms erzielt 
werden. In bedeutenden Mengen 
reinen Wassers findet eine schnel- 
lere Entleerung als in einer 1- bis 
3proz. Zuckerlösung statt, wodurch 
die Bedeutung des Konzentrations- 
gefälles erläutert wird. Es ist 
allerdings auffallend, daß in obigen Versuchen die wässerige Lösung 
neben den reduzierenden Zuckerarten auch lösliche nicht reduzie- 
rende Saccharide enthielt. Überhaupt sind einige Einzelheiten der 
erhaltenen Resultate nicht leicht erklärhch. Guüneeld^- hat obige Ver- 
suche unter aseptischen Bedingungen wiederholt und in der wässerigen 
Lösung Glucose, Fructose, Maltose und andere nicht identifizierte 
Zuckerarten gefunden. Sehr wichtig ist der Befund, daß die Endo- 
sperme der Gramineen sich auf 5proz. Lösungen von Glucose, Rohr- 
zucker und Dextrin wieder mit Stärke füllen. Durch dieses Resultat 
wird die Bedeutung des Konzentrationsgefälles außer Zweifel gestellt. 
Bereits Pub-iewitsoh vermochte auch eine unmittelbare Auflösung der 
Stärkekörner in den sich, ohne Anteilnahme des Keimes entleerenden 
Endospermen nachzuw^eisen (Abb. 36). 

1 Vgl. die analogen Betrachtungen über das Verhältnis CO 2 : O 2 bei der 
Photosynthese in Bd. 1, S, 155, 

2 Hausteen: Flora (Jena) 79 (Erg.-Bd.), 419 (1894). 

3 PuEiEWiTSCH, W. : Jb. Bot. 31, 1 (1897). — Untersuchungen über die 
Entleerung der Reservestoff behälter. 1897 (russ.). 

4= Grüneeld, 0.: Beih. z. Bot. Zbl. (1) 42, 355; 43, 167 (1926). 



ALI). 3(5. Verschiedene Stufen der Auflösung von 
Stärkekörnern. (Aus Bonner lehrhuch.) 
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Es ist ohne weiteres einleuchtend, daß die Ableitung der gelösten 
Reservestoffe nach dem MüNCHschen Schema vor sich gehen kann, denn 
die Reservestoffe werden den Orten des schnellen Wachstums zugeleitet, 
w^o aus den löslichen Zuckerarten und kristallinischen Abhauprocliikten 
der Eiweißstoffe unlösliche Stoffe entstehen. Somit sind die für das 
dauernde Erhalten eines Konzentrationsgefälles notwendigen Bedin- 
gungen vorhanden. 

Interessant ist die Tatsache, daß eine keimfreie Entleerung der fett- 
haltigen Endosperme nicht erreicht werden konnte, wa.s zugunsten der 
Ansicht spricht, daß Fett namentlich in den brcweben des Keimlings zu 
Kohlenhydraten oxydiert wird. Anderseits ist der Schluß zu ziehen, 
daß eine direkte Translokation der Fettemulsion unter normalen Be- 
dingungen nicht stattfindet, wie es auch durch direkte Versuche dar- 
getan werden kann. 

Daß eine Ernährung des Keimlings ohne Endosporm durch Stärke- 
brei und Eiweißstoffe, sowie durch Endospermbrei erfolgreich durch- 
geführt werden kann, ist schon längst bekannt Es wurden in diesen 
Versuchen ganz normale Pflanzen erhalten. Nach Browf u. Mobts 
erweist sich Rohrzucker als der beste stickstofffreie Nälirstoff für 0er- 
stenkeimlinge; Galaktose und Glycerin sind schlechte, Mihdizuckcr und 
Mannit keine Nährstoffe. 

Das Reifen der Früchte. Dieser wichtige Abschnitt der Pflanzon- 
physiologie war nie Gegenstand einer konsequenten Erforschung. Das 
Reifen der Früchte ist ein Vorgang, der je naeih der Natur der Frucht mit 
verschiedenartigen Stoffumwandlungen Zusammenhängen kann. Hier 
können deshalb nur vereinzelte Tatsachen mitgeteilt wcuhIch. 

Die Bildung und Aufspeicherung der hochmolekularen Roser vestoffe 
bei der Samenreifung bildet ein reizendes Problem, da hier eine syntheti- 
sierende Wirkung verschiedener Fermente höchst wahi*s(;h,cinli(}h ist. 
Bisher wurden jedoch auf diesem Gebiete nur die orHt( 3 ii orientierendcui 
Untersuchungen ausgeführt. Maquenbb und seine Mitarbeiter^ haben 
die bemerkenswerte Beobachtung gemacht, daß in Gedreidesamen bei 
ihrem Reifen ein Ferment enthalten ist, welches löslicdio Stärke zur Aus- 
scheidung bringt und also dem Labferment analog ist. Dicises Ferment 
wurde Amylokoagulase genannt. Ob hier ein spezifiscdies Ferment vor- 
liegt, ist beim gegenwärtigen Zustande der Fermentforscliung fraglicii; 
wahrscheinlicher ist vielleicht die Annahme, daß in unreifen Gotreido- 
samen eine Umkehrung der Wirkung von stärkelösendon Ifermonteri 
stattfindet. Ausführlichere Untersuchungen über ,,AmylokoagiüaHe‘‘ 
sind daher erwünscht. Die soeben zitierten Forscher nahmen zwar auf 
Grund verschiedener Beobachtungen an, daß die Amylokoagulase mit 


1 Beowh,H:.T. a. G.H. Moebis: J. ehern. Soc. Lond. 57, 458 (1890). - 

Auch Bbowx, H. T. a. F. Escombe: Proc. roy. Boc, Lond. 63, 3 (1898) 

Eebxbach: Ebenda 137, 718 (1903); 138, 819 (1904)* 

l ief 144 645 a907). SS^ 

1», lb5 (1904). — Ann. chim. Anal. Appl. 10, 389 (1905). 
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Amylase nicht identisch ist, doch sind ihre Besnltate immerhin nicht 
ausschlaggebend. 

Die Umwandlungen der Kohlenhydrate bei der Reife der Getreide- 
samen können durch folgende mit Mais erhaltenen Daten erläutert 
werden^. 


Zeit 

Unmittelbar nach der Blüte 

Körner mehlig 

Körner werden hart und gelb 
Vollreife und Ernte . . . 


Stärke Fructose Saccharose 

27.9 vH 13,6 vH 12,2 vH 

48.9 „ 6,1 „ 8,6 „ 

54.2 „ 2,7 „ 5,8 „ 

64.3 „ — Spur 


Interessant ist die mehrmals wahrgenommene Tatsache, daß bei der 
Stärkebildung in reifenden Samen Rohrzucker und Fructose als inter- 
mediäre Produkte entstehen. Dies ist eine neue Erläuterung der in 
diesem Buche mehrmals hervorgehobenen Tatsache, daß eine gegen- 
seitige Umwandlung von Glucose und Fructose mit der größten Leichtig- 
keit und gar scheinbar ohne biologische Veranlassung vor sich geht. 
Anderseits scheint Rohrzuckerbildung irgendwelche bisher unbekannte 
physiologische Bedeutung zu besitzen, denn Rohrzucker entsteht in 
überwiegenden Mengen auf sekundärem Wege sowohl bei der photo- 
synthetischen Arbeit des Laubblatts, als bei der Bildung von Polysaccha- 
riden in den Reservestoffbehältern. Auch in den Siebröhren sind 
nach Münoh und anderen Forschern die Kohlenhydrate zum größten 
Teil durch Rohrzucker vertreten. Der hohe Rohrzuckergehalt in un- 
reifen Samen ist möglicherweise dadurch erklärlich, daß durch die Sieb- 
röhren namentlich diese Zuckerart zugeleitet wird. Übrigens wurden 
in reifenden Samen verschiedene Zuckerarten entdeckt, welche bei der 
Samenl^eimung nicht erscheinen. Die Aufspeicherung von Stärke dauert, 
wie aus obigen Zahlen ersichtlich, noch während der Gelbreife des 
Getreides fort, als die Aufspeicherung von Eiweißstoffen bereits be- 
endet ist 2. 

Die Eiweißbildung in reifenden Samen wurde bereits im ersten Bande 
besprochen. Hier seien nur einige Einzelheiten hinzugefügt. Die un- 
reifen Samen enthalten erhebhche Mengen von Aminosäuren und Ami- 
den. Diese Stoffe werden bei der Samenreife zur Eiweißbildung ver- 
wendet, und zwar nicht gleichmäßig, sondern zum größten Teil während 
•einer bestimmten Periode, die nicht am Ende der Reifung liegt Dies 
ist z. B. aus den folgenden Analysenzahlen Schxjlzbs zu ersehen: Der 
Amidstickstoff veränderte sich bei der Samenreife von Lupinus 
luteus auf folgende Weise. 

22. Juli 12. August 19. August 26, August 13. September 

1,36 0,316 0,306 0,364 0,123 

Wir sehen also, daß der Amidstickstoff in der Periode zwischen dem 
22. Juli und dem 12. August sich stark vermindert hat und vierfach ge- 


1 Poetele, K.: Landw. Versuchsstat. 32, 241 (1886). 

- Beenohley: Ann. of Bot. 26, 903 (1912). 

Andeü: C. r. Acad. Sei. Paris 140, 1417 (1905); 154, 1627 (1912). 

Kostytscäew-Went, Pflanzenphysiologie 11. 10 
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ringer geworden ist. Dann blieb aber die Menge des Amidstickstoffs im 
Verlaufe einer längeren Periode unverändert. Eine weitere Abnahme des 
Amidstickstoffs erfolgte erst zwischen dem 26, August und dem 13. Sep- 
tember. Auch viele andere Forscher haben eine Abnahme des Stick- 
stoffs von krystallinischen Verbindungen neben einer Zunahme des 
Eiweißstickstoffs verzeichnet. 

Die Reservestoffe werden in den Samen stets in großem Überschuß 
aufgespeichert, deim meistens sind zur Zeit, als die junge Pflanze bereits 
CO 2 zu assimilieren beginnt, höchstens 60 — 70 vH der organischen 
Reservestoffe verbraucht. Anders verhalten sich die mineralischen 
Reservestoffe des Samens, die in relativ geringeren Mengen aufgespei- 
chert werden, worüber bereits oben die Rede war. 

Die Veränderungen der Fermentmengen in reifenden Samen sind nur 
in der letzten Zeit zum Gegenstand einer experimentellen Forschung ge- 
worden. OPAnm u. PosPBLOWAi haben gefunden, daß bei der Samen- 
reife dieselbe Erscheinung wie bei der Samenlceimung wahrgenommen 
wird : Die Fermentmengen vergi’ößern sich zunächst, um auf späteren 
Stufen der Samemeifung wieder abzunehmen. Nach Opabust u. Djatsch- 
Kow^ bilden sich bei der Samenreifung die Peroxydase und die Katalase 
im Samen selbst, während Amylase aus anderen Pflanzenteilen zu- 
geleitet wird. 

Fleischige Früchte enthalten gewöhnlich große Mengen der löslichen 
Ziickerarten und der organischen Carbonsäuren, aber nur unbedeutende 
Eiweißmengen. Die folgende Tabelle gibt eine Schätzung der in ver- 
schiedenen saftigen Früchten enthaltenen Zuckermengen in Prozenten 
der Trockensubstanz an. 


Weintraube .... 

. . . 66,9 

Zwetsche 

. . . . 32,3 

Maulbeere 

. . . 60,1 

Himbeere .... 

.... 28,2 

Kirsche 

. . . 60,7 

Aprikose .... 

. . . . 25,0 

Erdbeere ..... 

. . . 50,0 

Pflaume 

. . . . 23,5 

Birne 

. . . 48,5 

Heidelbeere . . . 

. . . . 23,3 

Apfel 

. . . 47,5 

Pfirsich 

. . . . 22,4 

Johannisbeere . . . 

. . . 41,7 

Mirabelle .... 

. . . . 19,4 

Brombeere .... 

. . . 32,7 

Preißelbeere . . . 

. . . . 14,7 


Es sind dies natürlich durchschnittliche annähernde Werte, die auch 
bei einer und derselben Pflanze großen Schwankungen unterworfen 
sind. Es genügt darauf hinzuweisen, daß der Zuckergehalt in einigen 
Tafelsorten der Weintraube auf 25 vH des Frischgewichtes steigt. 

Nach den neuesten Untersuchungen ^ wird auf früheren Stufen der 
Reifung von saftigen Früchten zum größten Teil Traubenzucker ge- 
funden; auf späteren Stadien der Fruchtreifung findet man aber in den 
Früchten erhebliche Fructosemengen und auch Rohrzucker. 

In tropischen Früchten sind die Zuckermengen durchschnittlich ge- 


1 Oparin, A. u. N. Pospelowa: Biochem. Z. 189, 18 (1927). 

2 Oparin, A. u. N. Djatsghkow: Biochem. Z. 196, 289 (1928). 

^ Korin, A, J. : J. landw. Wiss. Moskau 12, 900 (1929). ■ — Iwaropf, N. N., 
Alexardrowa, R. S. u. M. A. Kudrjawzewa : Biochem. Z. 212, 267 (1929). 
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ringer, wie es aus der folgenden Tabelle zu ersehen ist^. In dieser Ta- 
belle ist der Gesamtzucker ebenfalls in Prozenten des Trockengewichtes 
angegeben. 


Musa paradisiaca 

. 22,0 

Citrus Auraiitium . . . . 

. 7,1 

Lansium domestdeum . . . 

, . 14,1 

Carica Papava 

. 0,5 

Durio zibethinus 

. 12,1 

Citrullus edulis 

. 4,9 

Mangif era indica dulcis . . 

, . 12,0 

Artocarpus integrif olia. 

. 4,8 

Anona muricata 

. 11,6 

Psidium Guayava .... 

. 4,2 

Ananassa sativa 

. 10,2 

Persea gratissima . , . . 

. 1,7 

Tamarindus indica . . . . 

. 8,3 

Oicca nodiflora ..... 

. 1,3 


In zuckerhaltigen tropischen Früchten fällt die größte Menge des 
Gesamtzuckers auf Eohrzucker. 

Wie bereits oben angedeutet, sind aber in einzelnen Fällen erhebliche 
Schwankungen im Gehalte der einzehien Zuckerarten w^ahrgenommen. 
N. N. IwANOPF und seine Mitarbeiter (a.a. 0.) kommen zum Schluß, 
daß namentlich die Synthese der Saccharose aus Glucose und Fructose 
den Schlußakt des Reifens bildet. Sind bedeutende Fructose- und Glu- 
cosemengen neben unbedeutenden Rohrzuckermengen vorhanden, so 
soll hieraus der Schluß gezogen werden, daß der Vorgang der Rolir- 
zuckersynthese noch nicht stattgefunden hat. Wie groß die Schw^an- 
kungen des Zuckergehaltes in verschiedenen Jahren sein können, ist 
aus den Analysen Caldwells^ zu ersehen. Es wuirden z. B. folgende 
Mengen des Rohrzuckers und des Invertzuckers in Äx^feln von einem 
und demselben Raum gefunden: 


Jahr 

Rohrzucker 

i Invertzucker 

in Prozenten 

; in Prozenten 

1920 

0,18 

9,36 

1923 

4,74 

13,28 


Diese Unterschiede hängen von der durchschnittlichen Temperatur 
Lichtmenge, Feuchtigkeit und anderen Ursachen ab. 

In einigen Fällen wmd auf den früheren Stufen der Reifung Stärke an- 
gehäuft und auf späteren Reifungsstadien verzuckert. So hat z. B. 
Bottbdoxtil^ folgende Resultate mit den von der Mutterpflanze ab- 
gehobenen Bananen erhalten. 


Tag 1 

1 Zustand der Früchte 

j Stärke | 

Rohrzucker | 

Gesamtzucker 

21. März j 

sehr grün 

22,94 1 

0,76 1 

0,81 

2. April 

gelb 

2,03 

1 14,38 

1 19,17 

16. „ 

ganz weich 

— 

i 6,24 

1 14,88 


In diesem Versuche wurde eine erhebliche Zuckermenge beim Lagern 
veratmet. Analoge Zahlen hat schon früher BAXLrEV-i erhalten. 


1 PRINSEU Geeeligs : Cheiü. Ztg 21, 719 (1897). 

2 Caldwell, J. S. : J. agricult. Res. 3G, 289 (1928). 

3 Bouedouil: BuU. Soc. Ghim. biol. Paris 11, 1130 (1929). 
^ BAiiiEY: J. amer. ehern. Soc, 34, 1706 (1912), 
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Wii' sehen also, daß die Umwandlungen der Kolilenhydi*ate in reifen- 
den saftigen Früchten einen komplizierten Vorgang darstellen, und also 
der analytisch gefundene Gehalt an bestimmten Zuckerarten eine sehr 
unbeständige Größe ist. In diesem Zusammenhänge ist noch der Um- 
stand zu erwähnen, daß bei der Fruchtreife eine bedeutende Hydrolyse 
der Pectinstoffe stattfiiidet^, wodurch eine Maceration des Frucht- 
fleisches herbeigeführt wii‘d, welche bei vielen Früchten als ein Kenn- 
zeichen der Heife gilt. Auch organische Carbonsäuren erfahren eine 
Veränderung bei der Fruchtreife, und zwar im Sinne einer Verminderung 
ihres Gehaltes. Da zu gleicher Zeit die Zuckermenge gewöhnlich zu- 
nimmt, so haben ältere Forscher angenommen, daß bei der Fruchtreife 
organische Säuren in Zucker übergehen, w^as aber auf Grund der neueren 
Forschungen sich als unrichtig erweist. Die Säui’en werden auf oxy- 
dativem Wege verbraucht^, während Zucker aus anderen Pflanzenteilen 
in erster Linie aus den assimilierenden Blättern, zufließt. 

Schließlich muß noch hervorgehoben werden, daß während der 
Fruclitreife die Menge der Gerbstoffe gewöhnlich stark abnimmt, wo- 
durch die Früchte weniger derb werden. 

Die Umwandlungen der stickstoffhaltigen Stoffe bei der Eeife der 
saftigen Früchte sind noch nicht studiert worden. In folgender Tabelle 
ist der Eiweißgehalt einiger saftiger Früchte in Prozenten der Trocken- 
substanz dargestellt. 


Musa sapientuin . . 

. . 12,9 

Pfirsich 

. 2,9 

Feige 

. . 5,7 

Aprikose 

. 2,8 

Erdbeere 

. . 4,6 

Mespilus germanica . 

. 2,6 

Zwetsche 

. . 4,1 

Phoenix dactilifera . 

. 2,5 

Heidelbeere 

. . 3,6 

Apfel 

. 2,3 

Kirsche 

. . 3,4 

Birne 

. 1,9 

Weintraube 

. . 3,0 

Berberis 

, 0,5 


Die Fettanhäufung in reifenden Früchten und Samen ist ein noch 
nicht ganz durchsichtiger Vorgang. Es ist längst bekannt, daß auf den 
frühen Stufen der Samenreife die Analyse nur Reservekohlenhydrate ent- 
deckt, Auf späteren Stadien der Reife verschwunden jedoch die Kohlen- 
hydrate und es werden an ihrer SteUe Fette angehäi^t, wobei aber die 
quantitativen Verhältnisse ziemlich verwickelt sind. In einigen Fällen 
vermindert sich sogar der Fettgehalt wiederum auf den spätesten Stufen 
der Samenreifes. Nach S. Iwanoitf^ wächst bei der Samenreife die Jod- 
zahl der Reservefette, was darauf hindeutet, daß die Fettanhäufung ein 
aus mehreren Stufen bestehender Vorgang ist: zuerst entstehen gesättigte 
Fettsäuren, welche alsdann durch einen nicht näher erforschten Oxy- 
dationsvorgang in die ungesättigten Säuren verwandelt werden. Ana- 

1 Ehelich, F. u. A. Kosmahly: Biochem. Z. 212, 162 (1929). 

2 Geebbe, G.: Ann. des Sei. natur. (Bot.), 4, 1 (1896). 

3 Koesakow, M.: C. r. Acad. Sei. Paris 155, 1162 (1912). 

^ IwAXOPB, S.: Bildung imd Verwandlung von Fett in Samenpflanzen 
(russ.) 1912. 
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löge Vorgänge der FettMldnng sind auch in reifenden fettlialtigen 
Früchten, z. B. in Oliven, walirgenominen worden. 

Die Fermente der reifenden saftigen Früchte sind sehr lückenhaft 
untersucht. Meistens begnügte man sich damit, die Gegenwart be- 
stimmter Fermente in Fruchtgeweben qualitativ festzustellen. Aus 
diesen Befunden sind freilich keine eindeutigen Schlußfolgerungen mög- 
lich, da in allen lebenden Geweben Fermente enthalten sind. 

In saftigen Früchten -wurde immer Invertase, Peroxydase, Katalase 
und Protease gefunden. Es ist die Annahme nicht unwahrscheinlich, daß 
Invertase und Protease bei der Fruchtreife hauptsächlich Synthesen, 
aber keine Hydrolysen bewirken. 

Andere Reser vestotfbebälter. Die perennierenden Stauden besitzen 
gewöhnlich unterirdische Reservestoffbehälter, w^elche dazu dienen, 
um im Frühjahr neue Stengel mit ihrem Laubwerke zu bilden. Die 
Reservestoffe werden in Rhizomen, WurzeUvnollen, Stengelknollen oder 
Zwiebeln abgelagert. Alle diese Organe tragen außerdem eine oder 
mehrere Knospen, die im nächsten Jahr austreiben. Die Reservestoffe 
der unterirdischen Behälter sind im, wesentlichen dieselben wie in den 
Samen, doch sind auch einige Unterschiede zu verzeichnen. In Samen 
sind lösliche Zuckerarten als Regel nur in geringen Mengen enthalten, 
dagegen sind viele Samen fetthaltig. Die unterirdischen Reservestoff- 
behälter enthalten hingegen nur in äußerst seltenen Fällen Fett, sind 
aber oft zuckerhaltig. In Zuckerrübe bildet Rohrzucker bis zu 90 vH, 
in Mohrrübe 70 vH der Trockensubstanz. Auch in Lauchzwiebeln ist 
Zucker der einzige stickstofffreie Reservestoff. 

Rohrzucker ist auch in unterirdischen Reservestoff behältern die ver- 
breitetste und in überwiegender Menge vorkommende Zuckerart. Außer- 
dem wurden aber in erster Linie von E. Schulze und seinen Mitarbeitern, 
sowie von anderen Forschern verschiedene andere Zuckerarten, meistens 
in unbedeutenden Mengen, gefunden. Kur Maltose ist in unterirdischen 
Reservestoffbehältern eine Seltenheit, dagegen wm*de Raffinose zuerst 
in der Zuckerrübe entdeckt. Auch Mannit wurde in den unterirdischen 
Reservestoff behältern mehrmals gefunden. Doch sind die verbreitetsten 
stickstofffreien Reservestoffe der unterirdischen Behälter, ebenso wie in 
den Samen, Stärke und Hemicellulosen. In den Compositen ist Inulin 
sehr verbreitet. 

Die stickstoffhaltigen Reservestoffe der unterirdischen Behälter 
sind meistens, ebenso wde in den Samen, in Form von Ehveiß abgelagert. 
Aleuronkörner sind allerdings in unterirdischen Behältern nicht -wahr- 
genommen. Die chemische Natur der Proteine der unterirdischen Re- 
servestoffbehälter ist sehr wenig erforscht, doch ist es sehr wahrschein- 
lich, daß die in Frage kommenden Eiweißstoffe denjenigen der Samen 
ähnlich sind. Auch die Menge der aufgespeicherten Eiweißstoffe steht 
in einigen Fällen derjenigen der Samenproteide kaum nach und steigt 
bis zu 25 vH der Trockensubstanz. Anderseits sind in Lauchzwiebeln die 
stickstoffhaltigen Stoffe zum größten Teil in Form der Aminosäuren ab- 
gelagert. Beim Austreiben der Zwiebel beginnt daher sofort eine Eiweiß- 
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Synthese, während in anderen Tällen, ebenso wie bei der Samenkeimung, 
zuerst eine Spaltung der Reserveproteide stattfindet, und die absolute 
Menge der Eiweißstoffe auf den ersten Stufen des Austreibens ab- 
nimint. 

Der wichtigste Unterschied zwischen Samen und unterirdischen 
Reservestoffbehäitern besteht darin, daß letztere immer wasserhaltig, 
oft sogar wasserreich sind und daher auch ohne Wasserzufuhr austreiben 
können. Um so beachtenswerter ist die Tatsache, daß auch diese Re- 
servestoffbehälter nicht zu jeder Zeit austreiben, sondern eine bestimmte 
Ruheperiode besitzen und eine Periodizität der Entwickelung auf- 
weisen. Das Austreiben selbst ist der Samenlceimung durchaus analog: 
Die unlöslichen Polysaccharide verwandeln sich in lösliche Zuckerarten 
und das Eiweiß in Aminosäuren. Auch die Rolle des Asparagins und 
Glutamins ist in den unterirdischen Reservestoffbehältern ebenso wichtig 
wie in Samen. Bei der Speicherung der Reservestoffe wird das Stick- 
stoff freie Material allem Anschein nach hauptsächlich in Form von Rohr- 
zucker zugeführt. Interessant ist die Angabe SToiHLASAsh daß Kalium 
die Rohrzuckerspeicherung in der Zuckerrübe außerordentlich be- 
fördert. 

In diesem Zusammenhang muß noch an die Reservestoffe im Stamm 
der Bäume und Sträucher erinnert w^erden. Die Reservestoffe sind 
hier gewöhnlich denjenigen der unterirdischen Reservestoffbehälter 
durchaus analog, der Zweck der Speicherung besteht aber darin, daß aus 
den Reservestoffen des Baumstammes das Laubwerk im nächsten Früh- 
jahr ausgebildet ‘wird. 

Eine Eigentümlichkeit der Entleerung der Reservestoffe des Baum- 
stammes besteht darin, daß dieselben nach erfolgter Auflösung in den 
Leitungsbahnen des Holzes aufwärts getrieben werden. Dieses Früh- 
jalirsbluten wurde schon oben besprochen. Der Blutungssaft enthält 
eine bedeutende Menge von löslichem Zucker, in erster Linie Invert- 
zucker, Äpfelsäure (vielleicht die Vorstufe der Asparaginbildung), sowie 
andere Baustoffe und neben ihnen verschiedene Fermente, namentlich 
Diastase, Katalase und Peroxydase 2. Die Menge der Peroxydase ist 
nach WoTSCHAL^ periodischen Schwankungen unterworfen. Im Früh- 
jahr ist der Blutungssaft sehr reich an Nitraten; das stickstoffhaltige 
Baumaterial ist also wahrscheinlich in anorganischer Form enthalten^. 

Die Zellen des Rinden- und Holzparenchyms bilden das Speicher- 
gewebe des Baumstammes, Bereits bei mikroskopischer Betrachtung 
bemerkt man, daß. sämtliche Zellen des Holzparenchyms und der Mark- 
strahlen, die ja ein einheitliches Ganzes bilden, stärkehaltig sind. In 
einem großen Baum können auf diese Weise sehr beträchtliche Mengen 
von Kohlenhydraten aufgespeichert werden. Außer Stärke kommen 


^ Stoklasa, J.: Z. landw. Versuchswes. Österr. 15, 711 (1912). 

2 WoTSCHAL, E.: Sitzgsber. naturforsch. Ges. Kiew, 1914, 1 (191Ö) (russ.). 

3 WOTSCHAL, E.: Ebenda 1915,1 (russ.). 

^ Bvkofp, I. E. : Mitt. Biol. Eosehungsinst, Univ. Perm 6, 277 (1929) (russ.). 
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auch Hemicelliilosen als Reservestoffe des Baumstammes vor. Über die 
Menge und die chemische Zusammensetzung des stickstoffhaltigen 
Reservematerials der Baumstämme sind wir gar nicht orientiert. Der 
Verfasser dieses Buches nimmt an, daß die organischen stickstoffhaltigen 
Reservestoffe im Stamm unbedeutend sind, indem als hauptsächlichstes 
stickstoffhaltiges Baumaterial bei der Bildung des Laubwerks die im 
Blutungssafte enthaltenen und dem Boden entnommenen anorganischen 
Salze, in erster Linie Nitrate, fungieren. Auch die Rindender Bäume ent- 
hält ziemlich bedeutende Mengen der stickstofffreien Reservestoffe. 

Die Reservestoffe des Holzes dienen auch zur Unterhaltung der 
holz- und bastbildenden Tätigkeit des Cambiums, insofern letztere nicht 
direkt durch die aus den Blättern zugeführten Assimilate unterstützt 
wird. Letztere Art der Holz- und Bastbildung dürfte wohl die ver- 
breitetste sein. 

Es ist allgemein bekannt, daß die Mobilisierung der Reservestoffe 
im Baumstamm ebenso wie die Entleerung der anderen Reservestoff- 
behälter eine Periodizität aufweist und hei einigen Pflanzen selbst durch 
die stärksten künstlichen Mittel nur in bestimmten Monaten hervor- 
gerufen werden kann. 

Stiimiiationen der Mobilisierung der Reservestofteund der Frucht- 
reife. Durch verschiedene Reiz Wirkungen kann die Ruheperiode der 
Reservestoffbehälter gekürzt und die Fruchtreife beschleunigt werden. 
Alle diese Einwirkungen werden gewöhnlich auf eine gesteigerte Fer- 
mentbildung durch das gereizte Plasma zurückgeführt. Unmittelbar 
auf die Fermente haben alle diese Reizwirkungen keinen Einfluß. 

Bereits Johaistnseni hat darüber berichtet, daß ein Frühtreiben 
verschiedener Gewächse durch Reizung mittels Äther erzielt werden 
kann. Molisch^ hat die schon längst in der gärtnerischen Praxis ge- 
bräuchhche Warmbadmethode des Frühtreibens ansführhch beschrie- 
ben: Nach einem mehrere Stunden dauernden Eintauchen in warmes 
Wasser werden die Sprosse frühzeitig zum Aiistreibeii und Blühen ge- 
bracht. Von den chemischen Reizwirkungen sind noch folgende be- 
achtenswert: Gassners hat die Biausäuremethode des Frühtreibens 
beschrieben. Deney*^ hat sowohl das Frühtreihen der Sprosse ver- 
schiedener Pflanzen, als ein frühzeitiges Austreiben der Kartoffel- 
knollen mittels Äthylenchlorhydrins CHoCl-CHoOH oder Natriumthiocya- 
nats erzielt. Nach neueren Resultaten desselben Forschers vürd in den 
Geweben der gereizten Pflanzen der Rohrzuckergehalt um 100 vH, der 
Gehalt an Stoffen, die in 50proz. Alkohol löslich sind, um 15 — 20 vH 
gesteigert und gleichzeitig der Stärkegehalt um 8 vH herabgesetzt". Die 
weiteren Untersuchungen zeigten, daß bereits nach 24 Stunden die Ak- 

1 JOHAXXSEX: Das Ätherverfaliren beim Früh treiben. 1900. 

2 Molisch, H.; Die Warmbadmetliode. 1909. 

^ Gassxbr, G. : Praktiscbe Anleitung zum Frübtreiben von Pflanzen mittels 
Blausäme. 1927. 

Dbnny, F. E.: J. Soc. cbem. Ind. 47, 239 (1928). 

5 Dexxy, F, E.: Amer. J. Bot. 16, 326 (1929). 
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tivität von Katalase, Peroxydase nnd Kediiktase in gereizten Pflanzen 
erheblich znnimmt, doch ist dies keine direkte Permentreiznng (die 
bekanntlich überhaupt nicht existiert), denn in ausgepreßten Pflanzen- 
säften wird unter der Einwirkung obiger ChemikaKen keine Steigerung 
der Eermentwkungen wahrgenommen. Es besteht ein Zusammen- 
hang zwischen der Beschleunigung der Fermentwirkuiigen und derjenigen 
des Austreib ens^. 

Besonders interessant ist die von Vacha u. Habvey^ beschriebene 
Unterbrechung der Ruheperiode durch Äthylen. Unter dem Einfluß 
geringer Äthylenmengen wurde das Austreiben der KartoffelknoUen 
auf etwa 15 Tage, diejenige der Gla di olus zwiebeln gar auf 1 Monat 
beschleunigt. Doch wmrde in gereizten Pflanzen kerne gesteigerte Zucker- 
bildung wahrgenommen ^ . Propylen, Amylen und Acetylen üben dieselbe 
Wirkung wie Äthylen aus. Eine direkte Wirkung des Äthylens auf die 
Fermente findet nicht statt anderseits haben einige Forscher dargetan, 
daß diePermeabilität des Zellplasmas unter dem Einfluß des Äthylens 
gesteigert wird^. 

Die Untersuchungen von Iwanofe, Pbokosohbff und Gabunja^ 
haben' verschiedene neue Tatsachen bezüglich der Einwirkung des 
Äthylens auf die Fruchtreife ans Tageslicht gebracht. Es zeigte sich 
zunächst, daß die Atmung der Früchte durch Äthylen bedeutend 
gesteigert wird, wobei aber CO 2 : 02 = 1 bleibt. Als Atmungsmaterial 
der gereizten Früchte dienen also, wie in nicht gereizten Pflanzen, 
Kohlenhydrate. In keinem Falle wurde eine Steigerung des Zucker- 
gehaltes wahrgenommen; es trat nur eine Beschleunigung der Reife 
ein. Im Zusammenhänge damit offenbarte sich aber eine gewaltige 
Abnahme der Menge der Gerbstoffe in gereizten Früchten. Mit Diospy- 
ros caki wurden folgende Resultate erhalten. 

Gerbstoffm engen 
nach 7 Tagen 


Nicht gereizt 4,95 

Gereizt 0 

nach 9 Tagen 

Nicht gereizt 10,2 

Gereizt 3,6 


Bezüglich der Fermente erhielten Iwanoef und seine Mitarbeiter 
genau dieselben Resultate wie Denny: In gereizten Pflanzen findet eine 


1 Denny, P.E., Millbe, L.P.a. J.D. Gutheib: Amer. J. Bot. 17,483 (1930). 

2 Vacha a. Habyey: Plant Physiol. 2, 187 (1927). 

® Hibbabd, B. P. : Agrioult. exper. Stat. Michigan. Bull. 104 (1930). 

* Begeimbal, L. 0. a. B. B. Harvey: J. amer. ohem. Soo. 49, 1117 (1929). 
Englis a. Zanots: Ebenda 52, 797 (1930). 

5 NoED, E. P. a. K. W. Pranke ; J. of biol. Chem. 79, 27 (1928). — Noed. 
P. P. u. J. Weichherz: Hoppe-Seylers Z. 183, 191 (1929). 

“ IWANOFP, N. N., Pbokoschbee, S. M. u. M. K. Gabunja: ISToch nnver- 
offentlicht. 
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gewaltige Steigerung der Wirkung von Invertase und Peroxydase statt. 
Interessant ist der Befund der genannten Forscher, daß die Katalase- 
wirkung in gereizten Pflanzen schwächer wird. Die Stimulierung der 
Fermentwirkungen kann nur hei Behandlung der lebenden Pflanzen mit 
Äthylen wahrgenoinmen werden. In Lösungen übt Äthylen auf Fer- 
mente keine Wirkung aus. 

Obige Eesultate verschiedener Forscher sind zunächst rein empi- 
risch; es ist aber kaum zweifelhaft, daß Untersuchungen dieser Art der 
Fermentforschung gute Dienste leisten können. Bisher wmrde die Unter- 
suchung der Fermente nur auf chemischem Gebiete ausgeführt. Die 
Physiologie der Fermentbildung stellt ein noch unbekanntes Gebiet dar, 
doch dürften wohl namentlich auf diesem Gebiete wichtige Hinweise 
bezüglich der chemischen Zusammensetzung der Fermente erhalten 
werden. 

Der Milchsaft^. Die physiologische Bedeutung des ■Milchsaftes ist 
ebensowenig durchsichtig wie die Polle der Milchröhren. Letzteren 
wurde entweder die Funktion der Leitungsbahnen oder diejenige der 
Speichergewebe zugesprochen. Dem Milchsaft wurde aber auch die Rolle 
eines Excrets zugelegt, was sicherlich irrig ist, wie es aus der folgen- 
den kurzen Betrachtung der im Milchsaft vorkommenden Stoffe zu er- 
sehen ist. 

Der Gehalt der Milchsäfte an Mineralstoffen ist häufig sehr hoch, 
wie es dmch mehrere ältere Analysen festgesteUt worden wur. Diese An- 
gaben wurden durch Roben 2 bestätigt und erweitert. Die spezifische 
Leitfähigkeit der Milchsäfte bewegt sich zwischen 10*10 und 40-10“ 
der pH-Wert wurde gleich 6,6 — 7,2 gefunden 3 . Die Bestimmungen der 
organischen Bestandteile des Milchsaftes wurden namentlich im Latex 
der Kautschukbäume in großer Anzahl ausgeführt. Es zeigte sich, daß 
der Milchsaft die üblichen Nährstoffe, nämlich Kohlenhydrate, Fette 
und Eiweißstoffe gewöhnlich in erheblichen Mengen enthält. Marniit 
und Zucker wurden in vielen Milchsäften gefunden, desgleichen Asparagin. 
Eiweißstoffe sind in jedem Milchsaft enthalten und Stärke wird oft in 
sehr großen Mengen angehäuft. Auch peptonartige Körper wurden aus 
dem Milchsaft isoliert^. Beachtenswert ist das weit verbreitete Vor- 
kommen von verschiedenen Fermenten im Milchsaft. Allgemein bekannt 
ist z. B. das Papain, ein eiweißspaltendes Ferment von außerordentlich 
starker Wirkung, welches aus dem Milchsaft von Carica Papaya iso- 
liert wird. Auch in Milchsäften anderer Pflanzen wurden einige äußerst 
mächtige proteolytische Fermente gefunden. Labferment, Amylase, Li- 
pase und oxydierende Fermente sind in Milchsäften ebenfalls verbreitet. 
Untersuchungen über den Fermentgehalt der Milchsäfte wurden bisher 
nur gelegentlich ausgeführt und es ist daher die Möglichkeit neuer 

1 Ältere Literatur über Milchsaft bei H. Molisch: Studien über den Milch- 
saft und Schleimsaft der Pflanzen. 1901. 

2 Roben, M.: Jb. Bot. 69, 587 (1928). 

3 Hausee, E. A. u. P. Scholz : Kautschuk, 1927, 304. 

^ Feank, F. u. Gnäeingee: Gummi-Ztg 25, 840, 877 (1911). 
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Entdeckungen auf diesem Gebiete nicht ausgeschlossen. Allgemein bekannt 
ist die weite Verbreitung verschiedener Alkaloide in Milchsäften. Auch 
Gerbstoffe, Phytosterine und andere Lipoide sind in verschiedenen Men- 
gen in vielen Milchsäften enthalten. Kautschuk und Guttapercha sind 
sehr verbreitete Bestandteile der Milchsäfte, die in einigen tropischen 
Pflanzen in großen Mengen Vorkommen. Die brasilianische Pflanze 
Hevea brasiliensis enthält einen Milchsaft mit etwa 90 vH Kaut- 
schuk (auf Trockengewicht bezogen). Auch verschiedene Manihot- 
arten werden technisch verwendet. Einige Euphorbiaceen enthalten 
über 30 vH Kautschuk in ihrem Milchsäfte. Selbst einige europäische 
Eup ho rbia arten könnten vielleicht technisch verwendet werden. Das 
überaus wichtige und interessante Kautschukproblem kann hier leider 
nicht näher besprochen werden; es existiert darüber eine umfangreiche 
Fachliteratur. 

In diesem Zusammenhänge muß darauf hingewiesen werden, daß 
Milchröhren mit Milchsaft auch bei verschiedenen Hutpilzen Vorkommen. 
Sie sollen sämtlichen Agaricineen eigen sein. Der Inhalt der Milch- 
röhren der Hutpüze ist ebenfalls ein sehr mannigfaltiger. Fette, Kohlen- 
hydrate (wxibci Stärke natürlich durch Glykogen ersetzt ist) und Eiweiß - 
Stoffe sind normale Bestandteile des Milchsaftes der Pilze. Auch ätheri- 
sche Öle winden in Milchsäften einiger Pilze gefunden. 

Wir sehen also, daß die Milchsäfte in erster Linie wichtige Nährstoffe 
enthalten und also keineswegs als Excretbehälter fungieren. Doch ist 
die physiologische Rolle des Milchsaftes zur Zeit noch nicht präzisiert. 
Es ist selbst nicht endgültig festgestellt, was der Milchsaft in mor- 
phologischer Hinsicht darstellt. Die meisten Forscher nehmen an, daß 
der Mlchsaft als Zellsaft der Milchröhren anzusehen ist, neben welchem 
in letzteren auch ein protoplasmatischer Wandbeleg existiert. Doch 
ist kein anderer Zellsaft bekannt, in welchem Stärkekörner, Leuko- 
plasten und solche chemische Stoffe wie Phytosterine und andere Lipoide 
enthalten sind. Namenthch Plastiden und die in dieselben eingeschlosse- 
nen Stärkekörner können laut den herrschenden Ansichten nur im 
Protoplasma Vorkommen. Auf Grund dieser Erwägungen nimmt Bert- 
hold i an, daß der Milchsaft nichts anderes ist, als dünnflüssiges Proto- 
plasma. In seiner zusammenfassenden Arbeit lehnt Modisch (a. a. 0.) 
diesen Standpunkt ab und weist darauf hin, daß beim Entleeren der 
Milchröliren nicht nur deren Zellsaft, sondern auch das Protoplasma 
herausfließt. Dies zeigt jedoch, daß auch das eigentliche Protoplasma 
der Milchröliren sehr dünnflüssig ist und die Menge der Einschlüsse und 
chemischen Verbindungen, welche sonst nur im Protoplasma enthalten 
sind, im Milchsaft so bedeutend ist, daß die Grenze zwischen dem Zell- 
plasma und dem Zellsafte in Milchröhren wohl nicht scharf ausgeprägt 
sein sollte. In diesem Zusammenhänge muß der Umstand hervorgehoben 
werden, daß nach Modisch auch die Eiweißstoffe des Milchsaftes in 
Plastiden eingeschlossen sind. Die Mannigfaltigkeit der im Milchsaft 


^ Berthold, G. : Studien über Protoplasmamechanik, S. 30. 1886. 
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gefundenen Stoffe ist eine derartige, wie sie sonst nur im Zellpiasina 
vorkommt. Das reichliche Herausfließen des Mlchsaftes nach dem Zer- 
schneiden der Milchröhren beweist, daß der Saft sich in der intakten 
Pflanze jedenfalls unter einem hohen Druck befindet. 

Verschiedene Forscher haben sich bemüht, den Gehalt des Milch- 
saftes an Trockensubstanz in Abhängigkeit vom Feuchtigkeitsgrad der 
Umgebung zu bestimmen. Es zeigte sieh, daß in feuchter Luft der 
Milchsaft dünnflüssiger wmd^. Die neueste Arbeit Röbens^ zeigte aher 
eine Abnahme der Trockensubstanz in trockener Luft an, was die \ er- 
fasserin durch Sistierung der Photosynthese zu erklären geneigt ist. Im 
Zusammeniiange damit bewirkte dauernde erdunkelung in Versuchen 
verschiedener Forscher ebenfalls eine Abnahme der Trockensubstanz 
im Milchsäfte^. Auch andere Einflüsse des Milieus üben einen deutlichen 
Einfluß auf die Beschaffenheit des IMüchsaftes aus. Interessant ist die 
Beobachtung Röbens, daß die Auflösung der Stärke im Milchsaft auf 
eine analoge Weise durch Mineralsalze beeinflußt wird, wie sie von ItjJIN 
für die Schheßzelien des Spaltöffnungsapparates (vgl. elftes Kapitel) fest- 
gestellt worden war. Nach der Ansicht des Verfassers des vorliegenden 
Buches spricht diese Beobachtung deutlich zugunsten der Annahme, daß 
Milchsaft nicht als Zellsaft aufzufassen ist; ist doch die Stärkelösung 
in Schließzellen ein Vorgang, der nur im Zellplasma vor sich geht und 
dessen Verlauf im Zellsafte der Schließzellen einfach unwahrscheinlich 
wäre. 

Überblicken wir die oben mitgeteilten, allerdings noch lückenhaften 
Resultate der Erforschung der physiologischen Rolle des Milchsaftes, so 
ist jedenfalls der Schluß zu ziehen, daß der Milchsaft immer bedeutende 
Mengen der Reservestoffe enthält und der Sitz einer regen Umwandlung 
verschiedener Stoffe ist. Daß einige Bestandteile des Milchsaftes als 
Excrete zu bezeichnen sind, beweist nur das Vorhandensein einer leb- 
haften protoplasmatischen Tätigkeit. Eine genauere Präzisierung der 
physiologischen Rolle des IVlilchsaftes wird nur möglich sein, nachdem 
eine ausführliche vergleichende Untersuchung der physiologischen Lei- 
stungen milchsaftführender und nicht milchsaftführender Pflanzen aus- 
geführt werden wird. Stahl macht darauf aufmerksam, daß Bezie- 
hungen zwischen Guttation und Vorhandensein von IMilclmöhren und 
Saftschläuchen bestehen. Gewächsen mit sehr reicher Giittation fehlen 
die Milchröhren, während die nicht guttierenden Pflanzen sich durch 
den Besitz von soeben erwähnten Geweben auszeichnen. Zieg-enspbck*^ 


1 Olssou-Sefpor, P.: Bot. Zbl. 105, 367 (1907). — FiKEiSfDEY,E.: Tropen- 
pflanzen 14, 442 (1910). — Toblbr, F. : Jb. Bot. 54, 265 (1914). 

2 Röbeit,M.: Ebenda Ö9, 587 (1928). 

3 Eaivee, E. : 0. r. Acad. Sei. Paris SS, 269, 369 ( 1879 ). — Treue, M.: Ami. 

i bot. B 3 37 d883). — Brusht, D.: Aim. di Bot. 7, 671 

* r'r .. . OA _TrTT:>TT.T fl n T\ PTPSCTTTiB : B 
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Kniep, H. 1914,20. 

143, 457 (1923). — Roben, M.: a. a. 0. 

Stahl, E.: Flora (Jena) 113, 1 (1920). 

"> Ziegenspeck, H.: Bot. Archiv 7, 141 (1924). 


ÜUÖJH., X/.. XU-XIJ.. •, ^ (1909). 

Klein, G. u. K. Pirschle: Bioebem. Z. 
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kommt zu analogen Sclilußfolgeriingen und war in der Lage, 

zu zeigen, daß milchsaftführende Pflanzen in den milchsaftfreien Teilen 
entweder keine oder nur ganz unbedeutende Mengen von Calcium - 
oxalat enthalten. Ohne diese Angaben zu diskutieren, wollen wir nur 
darauf hinweisen, daß die Rolle der Milchröhren dadurch jedenfalls nicht 
erschöpfend aufgehellt wird. 

Bie Excrete der Pflanzen. Zum Schluß seien nm- wenige Worte den 
sogenannten Excreten der Pflanzen gewidmet. Als solche werden ge- 
wöhnlich Stoffe bezeichnet, weiche angeblich keine weitere Verwendung 
im Haushalte der Pflanzen finden. Es ist ohne weiteres einleuchtend, 
daß eine derartige Definierung in den meisten Eällen ziemlich ge- 
wagt ist. In älteren Lehrbüchern werden solche Stoffe als Excrete be- 
zeichnet, deren physiologische Rolle zu jener Zeit unbekannt war. Im 
Zusammenliange mit den Eortschritten der Biochemie der Pflanzen ver- 
mindert sich die Anzahl der vermeintlichen Excrete. Es ist u. a. gegen- 
wärtig wohl unstatthaft, Alkaloide und andere stickstoffhaltige Basen 
nur deshalb als Excrete zu qualifizieren, weil ihre physiologische RoUe 
bisher noch als wenig durchsichtig erscheint. Wissen wir doch, wie 
sparsam die Pflanze mit dem Stickstoff umgeht. Die Existenz von 
stickstoffhaltigen Excreten ist daher unwahrscheinlich. 

Es ist ratsam, nur solche Stoffe als Excrete zu bezeichnen, die 
von der Pflanze nachweislich entfernt werden. Zu solchen Stoffen 
gehören in manchen Eällen Kall^salze, in erster Linie Calciumoxaiat. 
Verschiedene indirekte Angaben deuten darauf hin, daß Oxalsäure als 
Nebenprodukt der Nitratreduktion und der nachfolgenden Bildung von 
Eiweißbausteinen entsteht. Anderseits wird der Bodenstickstoff von 
den Pflanzen meistens in Eorm von Calciumnitrat auf genommen. Das 
bei der Nitratreduktion übriggebliebene Calcium verbindet sich mit 
Oxalsäure zu unlöslichem Calciumoxalat, welches oft in solchen Pflanzen- 
teilen abgelagert wird, welche später abgeworfen werden. Bei der Bor- 
kenbildung füllen sich z. B. die durch konzentrische Phellogenschichten 
abgeschnittenen Gewebe des Rindenparenchyms mit Krystallen von 
Calciumoxalat. Dieselbe Erscheinung bemerkt man in äußeren ein- 
trocknenden Schuppen der Lauchzwiebel und in einigen Laubblättern 
vor ihrem Abfall. 

Die allgemein bekannte Ausscheidung von Calciumcarbonat durch 
die sogenannten Kalkdrüsen stellt ein anderes Beispiel der Entfernung 
eines Excrets dar. Möglicherweise sind auch einige ätherische Öle Ex- 
crete im obigen Sinne des Wortes, doch ist diese Annahme bereits mit 
einiger Reserve anzunehmen; dasselbe gilt für die organischen Säuren 
und andere in den Wurzelausscheidungen enthaltenen Stoffe. Über- 
haupt ist es kaum ratsam, beim gegenwärtigen Zustande unserer Kennt- 
msse Excrete nur auf Grund von biochemischen Erwägungen zu defi- 
nieren. Viel fruchtbarer wäre die Aufgabe, verschiedene Stoffausschei- 
ciungen der Hlanze zusammenhängend zu untersuchen und ein neues 


1 OxKBK, A.: Ebenda 2,281 (1922). 
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Kapitel der Pflanzeiiphysiologie unter dem Namen „Stoffanssclieidun- 
gen“ zu schaffen. 

Der Leser wii‘d wohl bemerkt haben, daß in diesem Kapitel neben 
spärlichen Beschreibungen zahlreiche „Fragestellungen“ enthalten sind. 
Dies hat aber seinen Grund in der Erwägung, daß die Gebiete der Stoff- 
verteilung in der Pflanze ungeachtet ilirer großen Wichtigkeit noch sehr 
lückenhaft untersucht sind. Der Verfasser dieses Buches würde sich 
glücklich fühlen, falls seine Ausführungen Veranlassung zu neuen ex- 
perimentellen Untersuchungen auf den genannten Gebieten geben 
dürften. 



Vierzehntes Kapitel. 

WaclistiiiiL 

Allgemeines. Jedermann glaubt zu wissen, was man unter Wachs- 
tum zu verstehen hat. Sobald man diesen Begriff aber genauer definieren 
wdll, stellen sich augenblicklich große Schwierigkeiten ein. Wachstum 
ist nicht identisch mit Gewichts vermehr ung ; eine Pflanze kann ja zeit- 
weise Wasser aufnehmen, das sie spater durch Transpiration wieder ver- 
liert, ■wobei das Wachstum aber vollkommen Stillstehen kann. In der- 
selben Weise kann man behaupten, daß auch nicht jede Volumenver- 
größerung als Wachstum zu betrachten ist; wenn z. B. ein Stärkekorn 
in Wasser quillt, so wird niemand hier von Wachstum reden, und zwar 
'weil dieser Prozeß wieder rückgängig gemacht werden kann. Wir wollen 
also hier von Wachstum reden bei jeder irreversibeln Volumenver- 
größerung einer Pflanze oder eines Pflanzenorganes. 

Es kann diese Volumenvergrößerung unter Verkürzung etwa der 
Länge zustande kommen. Das ist z. B. der Pall bei vielen Wurzeln, 
welche sich nachträglich verkürzen, wodurch sie die Pflanzen in den 
Boden hineinziehen. Diese Verkürzung kann man z. B. sehr gut bei 
Hyacinthenwurzein an der auf tretenden Bingelung beobachten. Hugo 
DE Vries hat zeigen können daß es sich hierbei um ein starkes Wachs- 
tum in der Breitenrichtung handelt, welches soweit geht, daß die Länge 
sich verringert. 

Es muß von vornherein festgelegt werden, daß es sich beim Wachs- 
tum xim einen vitalen Prozeß handelt, daß nicht einfache Volumen- 
vermehrung stattfindet, sondern daß damit Differenzierung in ganz be- 
stimmte Bahnen verbunden ist; hierauf soll später näher eingegangen 
werden. 

Indessen habe ich diese Bemerkung schon jetzt machen wollen, weil 
daraus hervorgeht, daß die Einzwängung des Wachstums in eine ein- 
fache mathematische Formel nicht gelingen kann. Man hat es zwar 
mehrfach versucht und darum soll hier kurz darauf eingegangen werden. 
Wenn es sich um einzellige Organismen handelt, ist die Sache noch ver- 
hältnismäßig einfach. Man bestimmt dabei nach einer gewissen Zeit die 
Menge dieser Organismen und vergleicht diese mit der anfänglichen 
Menge, wobei dann zwar nicht allein Wachstum, sondern auch Ver- 
mehrung eine Rolle spielt. In dieser Art hat z. B. Slatob.^ die Wachs- 


1 De Vries, H,: Landw. Jb. 9 (1880). 

2 Slator, A.: Biochemie. J. 12 (1918). 
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tumsgeschwindigkeit der Hefe bestimmt. Hält man die äußeren Um- 
stände konstant, so wird, wenn die anfängliche Zahl der Hefezelien 71 
beträgt, die Zunahme dieser Zellen dn in einer gegebenen Zeit dt, die 
relative Wachstiimsgeschwindigkeit ausgedrückt werden können durch 
die Formel 

1 dn 
n dt 

oder wenn nur p-Zellen an dieser Vermehrung beteiligt sind 

1 p dn 
p n dt 

Man kann sich also denken, daß, wenn stets Nahrung im Überfluß 
vorhanden ist, die Zahl der Zellen, welche jede einzelne Zelle in der 
Zeiteinheit bildet, also auch die Zeit zwischen zwei Teilungen konstant 
ist. Aber um dieses Hesultat zu erhalten muß man dann auch all diese 
Beschränkungen in seine Betrachtungen einführen. Eigentlich nuiß man 
dann dabei noch einer Bedingung Genüge leisten, wde das von Richauds^ 
in seinen Versuchen mit Hefe geschehen ist. Derselbe hat auch alle schäd- 
lichen Stoffwechselprodukte sobald wie möglich entfernt und dann -wirk- 
lich gefunden, daß die Hefe mit einer konstanten Geschwindigkeit 
wächst, w^ährend das Wachstum dann nicht limitiert ist. 

Wenn wir uns jetzt aber zu höheren Pflanzen -wenden, so sind diese 
aus vielen Zellen aufgebaut, wovon einige sich in fortwährender Ver- 
mehrung befinden, andere dem Boden Nahrung entziehen, wdeder andere 
CO2 assimilieren, wobei diese Nahrungsstoffe an bestimmte Bahnen ent- 
lang den wachsenden Teilen zugeführt werden, wobei viele von diesen 
assimilierten Substanzen bei der. Atmung wdeder verbrennt werden, 
andere in Reservestoffbehälter werden angehäuft, so wird man wühl 
ahnen, daß hier äußerst komplizierte Verhältnisse vorliegen, auch w^enn 
man imstande ist, die Pflanze unter so viel wie möglich konstanten 
Bedingungen aufzuziehen. 

Vielleicht gelingt es auch hier einmal gerade -wie bei den Tieren 
Gewebekulturen anzulegen und das W'achstum dieser Gewebe messend 
zu verfolgen. Bis jetzt ist man nur so weit gekommen, daß man imstande 
ist isolierte Wurzelspitzen eine Zeitlang zu kultivieren. Kotte-, aber 
besonders Robbuts^, haben solche Kulturen beschrieben, den Einfluß 
der Nahrung und auch der Spitze auf dieses Wachstum näher verfolgt 
und uns den Anfang einer Methodik geliefert, w^elche vielleicht für die 
Zukunft viel verspricht. 

Es läßt sich nicht leugnen, daß bisweilen für das Wachstum auch 
der höheren Pflanzen sehr einfache Formeln gefunden wurden; ganz 
speziell ist das hervorgehoben von V. H. Blackman^ und von Robeut- 


1 Richards, 0. W. : J. gen. Physiol. 11 (1928). 

2 Kottb, W,: Beitr. allg. Bot. 2 (1922). 

3 Robbius, W. J.: Bot. Gaz. 78 (1922); 74 (1922); 76 (1923); 78 (1924). Die 
zwei letztgenannten Arbeiten zusammen mit W. E. Maheval. 

4^ Blackmak, V. H.: Ann. of Bot. 38 (1919). New Phytologist 19 (1920). 
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SON^. Bei diesen Berechnungen wurden vielfach Daten benutzt, welche 
von Kubusleb- und seinen Mitarbeitern erhalten wurden, wobei zwar 
eigentlich nicht das Wachstum, sondern die Trockengewichtszunahme be- 
stimmt wnirde. Blackman hat darauf hingewiesen, daß man das Wachs- 
tum durch die Exponentialkurve der zusammengesetzten Zinsenberech- 
nung darstellen kann, d. h. wenn W das Wachstum zu einer Zeit t ist, 
dann wmrde der Wachstiimszuwachs dW in einer unendlich kleinen 
Zeit dt, diesem Wachstum proportional sein, also 


Dieses h, der Wirksamkeitsindex wäre also 


oder 


h 


JL ^ 

ir‘ dt ’^'dt 


löge 


]c~ iQgelFa-logelfi ^ 


Andererseits hat Robertsoit gemeint, daß man hier eine Formel 
aufstellen kann, welche derjenigen einer autokatalytisohen chemischen 
Reaktion identisch ist, also 


~^kW{a-W) 


w^enn a die erreichte Endlänge oder das erreichte Endtrockengewicht ist. 

Ich möchte hier diese Formeln und die damit hergestellten Kurven 
nicht ausführlicher besprechen, auch nicht die weitere Literatur. Wer 
sich dafür interessiert, findet eine kritische Besprechung derselben in 
einer ^beit von vau de Sande Bakhuysek und Alsberg- : ,,The growth 
Curve in aiimial Plants'^^^ kommen auf diese Kurven später noch 
näher zu sprechen, wenn über die große Periode des Wachstums der 
einzehien Organe gehandelt werden wird. 

Jetzt muß noch einmal nachdrücklich darauf hingewiesen werden, 
daß das Wachstum ein Prozeß ist, welcher sich in ganz bestimmten 
Bahnen bewegt, und zwar spezifisch für jede Pflanzenart. 

Man braucht ja nur zu bedenken, daß aus der Zygote eines Tanges, 
etwa eines Fucus, immer wieder dieser Fucus hervörwächst, aus der- 
jenigen einer Tulpe immer wieder diese Tulpe, daß es also erbliche 
Faktoren gibt, welche das Wachstum bestimmen und es in bestimmter 
Richtung leiten. Fraglich ist dabei, inwieweit äußere Faktoren dieses 
Wachstum in bestimmte Bahnen lenken können. Es wird darauf zurück- 
zukommen s ein, wenn zwar behauptet werden kann, daß diese Frage 


iGOQ 6rrowth and Senescence. Philadelphia und London. 

Phys'iorioffg^^^^ Amer. Raturalist 58 (1924). - Crozier, W. J. : J. gen. 

3 Kreusler, U. u. a.: Landw. Jb. 6 (187Y); 7 (1878); 8 (1879). 
dd Sande Bakhijysen, H. L a. Carl L. Alsberg: Science (R. Y.) 

u / n f f Becking, L. G. M. a. 

Baker, L, C.: Lei. Stanford Unw. Publ. Univ. Ser., Biol. Sei. 4 (1926). 
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eigentlich bei der Behandlung der Erblichkeit beantwortet werden muß 
oder bei der experimentellen Morphologie. Aber letztere gehört ja doch 
eigentlich mehr in das Gebiet der Physiologie als in dasjenige der Mor- 
phologie untergebracht zu werden. Grenzen sind auch hier, wde überall 
bei den Wissenschaften des Lebens nicht scharf und es wird sich jeden- 
falls lohnen, nachher kurz auf diese Erage einzugehen. 

Wir werden hier jetzt zuerst Zellteilung und Zells treckung als ge- 
sonderte Faktoren des Wachstums betrachten, daraufhin diese Zell- 
streckung besonders beim Längenwachstum näher untersuchen und uns 
dann beschäftigen mit den Methoden, W' eiche zur Messimg dieses Längen- 
wachstums benutzt werden und im Anschluß daran den Einfluß äußerer 
Umstände auf das Streckungswachstum einer näheren Betrachtung 
unterwerfen. Daran knüpft sich dann eine Besprechung der Wuchs - 
hormone und im Zusammenhang damit der korrelativen Wachstums- 
Verhältnisse. Endlich wird nach der Behandlung des Dickenwachstums 
sich Gelegenheit bieten, die periodischen Erscheinungen des Wachstmns 
überhaupt etwas besser unter die Augen zu sehen. 

Zellteilung und Zellstreckuug. Wenn man niedere einzelhge Pflan- 
zen, etwa Bakterien, untersucht, so wird man bald sehen, daß nach jeder 
Zweiteilung die ZeUe wieder auf ihr ursprüngliches Maß heranwächst, es 
sei demi, daß die neue Zellhaut von der alten umschlossen wird, wie bei 
den Diatomeen, wo infolgedessen die eine der beiden neuen Zellen kleiner 
ist als diejenige, welche sich geteilt hat. Aber wenn man diesen Fall 
weiter außer Betrachtung läßt, so kann gesagt werden^ daß wir hier 
das Wachstum in der einfachsten Form sehen, daß aber Ähnliches auch 
bei allen anderen Pflanzen angetroffen wird. Sachs hat dort schon 
unterschieden zwischen: a) Zellteilung, wobei eine nur sehr geringe 
Volumenvergrößerung stattfindet, b) Zellstreckung, wobei die endgültige 
Länge erreicht wird, o) innere Differenzierung, wobei ohne Volunien- 
vergrößerung des ganzen Organes die innere definitive Ausbildung statt- 
findet. 

Über letzteren Vorgang wird hier nicht weiter gehandelt werden, da 
man darüber bis jetzt nur morphologische Daten besitzt, dahingegen 
werden hier a) und b) gesondert betrachtet w^erden. 

Erstens die Zellteilung, die hier nicht beschrieben werden soU, da 
man sich dabei im Gebiet der Morphologie befindet. Nur mag daran 
erimiert werden, daß dieselbe zwar meistens nach einer Kernteilmig auf- 
tritt, daß dem aber nur so ist, wo einkernige Zellen vorhegen, und daß 
in mehrkernigen dieser Zusammenhang nicht besteht ; Ähnhches gilt auch 
für andere Organe der Zelle, wie z. B. für Chromatophoren. Die Physio- 
logie der Zellteilung liegt noch in Windeln. 

Karsten, aber besonders StAleelt^, haben sich mit der Frage be- 
schäftigt, ob bei höheren Pflanzen ein Bhythmus im Zellteilxmgsvorgang 
sich auffinden läßt. Dieser ist wirklich gefunden, indem man die Zahl 
der Zellteilungsfiguren von Wurzeln und Sprossen, welche zu verschie- 


1 STlLrELT,M.G.: Sv. bot. Tidskr. 13(1919); 14(1920). 
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dener Tageszeit fixiert worden waren, bestimmte. Ein Maximum wurde 
gefunden zwischen 9 und 11 Uhr vormittags, ein Minimum zwischen 
9 und 11 Uhr nachmittags, wobei dann wahrscheinlich an einen Einfluß 
äußerer Umstände zu denken wäre. 

In verhältnismäßig seltenen Eällen hat man konstatieren köimen^ 
daß das Licht Einfluß hat auf die Richtung der Teiiungsfigur, z. B. bei 
den keimenden Sporen von Equisetum. Wir werden später noch etwas 
über die sogenannten mitogenetischen Strahlen mitteilen. Übrigens sind 
wir nur über die Teilungshormone näher unterrichtet ; davon wird nach- 
her noch die Rede sein. Weiter kann gesagt werden, daß die Zellteilung 
von der Bildung einer Zellhaut unabhängig ist. Kennen wir doch viele 
Eälle, w’o eine ZeUe sich in mehrere nackte Protoplaste teilt, wie bei den 
unilokularen Zoosporangien der Algen, bei gewissen Oögonien usw. 
Dabei kann sich dann später an den unbekleideten Protoplasten eine 
Zellhaut bilden; auch künstlich läßt sich das hervorrufen bei plasmo- 
lysierten Zellen oder bei verwundeten Zellen von Vaucheria, Cauierpa 
oder Yalonia. Es wird angenommen, daß in vielen Eällen die Zellhaut 
auf der Oberfläche des Protoplasmas abgeschieden wird, in anderen 
durch Umbildung der Hautschicht zustande kommt. 

Vom Wachstum des Protoplasmas und seiner Organe wissen wir 
nichts; nur daß Wachstum stattfindet läßt sich konstatieren, aber nicht 
die Art und Weise wie es geschieht. Nach dem Vorbild von Nägeli hat 
man sich das Wachstum überhaupt lange Jahre hindurch gedacht als 
Intussusceptionswachstum, d. h. daß neue Teilchen zwischen den vor- 
handenen abgelagert würden. Als dann durch die Untersuchungen von 
Schmitz und ScHiMPEK der Glaube an diese Allmacht der Intussusception 
zu wanken anfixig, schlug man nach der anderen Seite in die Annahme 
eines ausschließlichen Appositionswachstums über, wobei also neue Teil- 
chen an die schon vorhandenen angelagert würden, bis Stbasbxjrgeri 
durch seine morphologischen Untersuchungen dann feststellen konnte, 
daß wahrscheinlich beide Arten von Zellhautwachstum stattfinden. 
Experimentell ist das zuerst geprüft worden von Noll^, welchem es 
gelang bei Cauierpa und Derbesia die Zellhaut durch Einlagerung 
von Berliner Blau zu färben. Neu gebildete Zellhaut wurde dann farblos 
der blauen angelagert, letztere wurde gedehnt und zersprengt. Inzwischen 
hat später Zachabxas^ Kongorot in die Membran von Wurzelhaaren 
einlagern können, deren Farbe dann beim weiteren Wachstum allmählich 
verblaßte, woraus der Schluß gezogen wurde, daß hier neue Zellwand- 
teilchen zwischen den alten eingelagert werden. Inzwischen kann man 
in solchen PäUeii immer in der Ungewißheit bleiben, ob nicht die vor- 
pnommene Manipulation das Zellhautwachstiim wesentlich geändert 
hat. In der neuesten Zeit haben die modernen Vorstellungen des Baues 


(1898). - Siehe auch TiscmEB: Jb. Bot. 
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der Cellulose auch zu einigen Folgerungen über das Wachstum der Zell- 
haut geführt^. 

Die Idassische Vorstellung des Wachstums der Zelle, welche wir 
hauptsächlich Sachs und dann auch Hitc 40 de Ybies verdanken, wird 
wohl noch von vielen Forschern als die einzig richtige betrachtet. Dabei 
würde an einer turgescenten Zelle die Haut gedehnt und infolgedessen 
neue Zellhautteilchen in die so entstandenen Interstitien eingelagert, 
oder — weniger Idar — dieselben würden der gedehnten Haut angelagert. 
Wie schon gesagt, hat man auch bei plasmolysierten Zellen die Bildimg 
einer neuen Zellmembran gesehen; außerdem hat Racibokski- bei 
Basidiobolus ranarum beobachtet, daß das Protoplasma einer Hyphe 
sich zurückzieht und sich dami mit einer neuen Haut umkleidet und daß 
dieser Vorgang sich wiederholt, wührend das Spitzenwachstum fort- 
schreitet. Aber auch sonst kann eine nähere Betrachtung des Wachs- 
tums einer Zelle zeigen, daß die Sache sich nicht so einfach verhält wie 
die älteren Botaniker sich das gedacht hatten. Sonst würde ja jede freie 
Zelle ein Bestreben zur Kugelform zeigen müssen, wbs ja bekanntlich 
bei Fadenalgen, Pilzhyphen usw". überhaupt nicht der Fall ist. Dann ist 
auch seit den Ausführungen Keabbes^ angenommen wnrden, daß selbst 
in Zellverbänden, jeder Zelle eine gewisse Selbständigkeit ziikommt, 
derart, daß sie sich zwischen anderen Zellen hineindrängen kann und in 
dieser Art ein sogenanntes ,,gleitendes‘^ Wachstum ausführen. 

Fs bietet diese Vorstellung noch immer ziemlich viele Schwierigkeiten, 
die Veranlassung sind, daß manche Forscher derselben noch skeptisch 
gegenüberstehen, besonders da dieses Wachstum nur aus bestimmten 
anatomischen Befunden abgeleitet ist. 

Obendrein haben Versuche aus der allerjüngsten Zeit gezeigt, daß die 
oben genannte ältere Vorstellung nicht richtig sein kann; dieselben 
sollen aber, erst besprochen wnrdeii, wenn über Wuchsstoffe gehandelt 
worden ist. 

Betrachten wir jetzt die einzelne Zelle für sich, so ist dieselbe bei 
ihrem Entstehen nach der Teilung meistens meristematisch, enthält viel 
Cytoplasma und einen verhältnismäßig großen Zellkern. Erst nachdem 
die Zelle angelegt ist, fängt sie aia sich merklich zu dehnen, dabei ver- 
schmelzen Ideinere Vakuolen zu größeren Safträumen, bis zuletzt das 
Protoplasma nur als Wandbelag vorhanden ist; dieses umschließt einen 
großen zentralen Saftraum, der sich allmählich vergrößert. Bei diesem 
Streckungswachstum ist die Zelle also außerordentlich sparsam mit den 
ihr zur Verfügung stehenden Bildungsstoffen; das Protoplasma vermehrt 
sich nicht, oder fast nicht. Hur die Bildungssuhstanz für die Zellliaut 
und Substanzen in der Vakuolenflüssigkeit gelöst, müssen Zuströmen, 
sonst aber hauptsächlich Wasser. In der Hinsicht unterscheidet sich 
also das pflanzliche Wachstum sehr wesentlich von dem des Tieres, 

1 SponsLER, 0.: Amer. J. Bot. 15 (1928). Plant. PhysioL 4 (1929). Cellu- 
losechemie 11 (1930). 

2 Baoiborskt, M. : Bull. Acad. Cracov 1907. 

3 Krabbe, G.: Das gleitende Wachstum. Berlin 1886, 
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welches fast nur durch Zellvermehrung wächst. Wenn die Zelle ihre 
definitive Größe erreicht hat, kann das Dickenwachstum der Membran 
einsetzen oder w^eitergeführt werden, wobei es sich dann wohl oft, aber 
nicht immer um Apposition handelt, besonders dann nicht, wenn auf 
der Außenseite der Membran Strukturen entstehen, w'elche nicht von 
außen auf gelagert werden können. 

Beim Streckungswachstum einer Zelle kann das Wachstum auf be- 
stimmte Stellen der Membran beschränkt sein. Man hat z. B. bei Pilz- 
hyphen S])itzenwachstum konstatiert^, aber auch z. B. beim Sporangien- 
träger von Phycomyces gesehen, daß derjenige Teil der Zelle, welcher 
etwas unterhalb der Spitze liegt, sich speziell verlängert^. Man könnte 
hier von interkalarem Wachstum reden, was jedenfalls zu Recht beim 
bekannten Beispiel der Alge Oedogonium geschieht. Hier wird inner- 
halb der Zelle, grenzend an der Hautschicht, ein Ring von Zellhaut- 
substanz angelegt, welcher aus Cellulose besteht. Die inneren Schichten 
der alten Membran verquollen, die alten Teile werden gedehnt und zer- 
reißen später, während der Ring sich dehnt, indem die ganze Zelle eine 
ansehnliche Verlängerung erfährt^. 

Weim bei den niederen Pflanzen eine Zelle sieh teilt, so können die 
beiden so entstandenen neuen Zellen vollkommen gleichwertig sein. Das 
ist z. B. der Fall bei Bakterien, wo man also auch von keiner der beiden 
neuen Zellen sagen kann, sie sei älter oder jünger als die andere. Jede 
kann sich weiter ad infinitum teilen und es läßt sich verstehen, daß 
WniSMAim^ hier gesprochen hat von der Unsterblichkeit der einzelligen 
Organismen. Bei höheren Pflanzen wird die Sache anders ; wenn dort 
eine Zelle sich vermehrt, so wird von den beiden so entstandenen neuen 
Zellen die eine zuletzt erwachsen, eventuell nachdem sie noch einige 
Teilungen durchgemacht, die andere aber bleibt jung, meristematisch, 
behält die Fähigkeit zur Teilung, gehört zur ,,unsterbhchen Keimbahn“ 
(nach WEisiMAiT^r). Weismaitn unterscheidet dann auch zwischen 
,, Keimplasma“ und ,, somatischem Plasma“, wovon nur ersteres alle 
erblichen Eigenschaften der Art potentiell in sich führen muß. Es hat 
sich gezeigt, daß dieser Unterschied, bei Pflanzen jedenfalls, nicht be- 
steht. Es mag bisweilen bequem sein, von somatischen ZeUen und soma- 
tischem Plasma zu reden, man wird sich immer wieder zu vergewärtigen 
haben, daß, wie wir noch sehen werden, eine jede Pflanzenzelle, auch 
die somatische Zelle, imstande ist, die ganze Pflanze mit allen ihren 
Eigenschaften zu regenerieren, daß sie also auch in sich alle erblichen 
Eigenschaften der Art führen muß. Ich komme auf diese Regene- 
rationserscheinungen noch zurück, wollte jetzt nur betonen, daß es bei 
Pflanzen keinen essentiellen Unterschied zwischen somatischem und 
Keimplasma gibt. 


1 REmHAjBDT, M. 0.: Jb. Bot. 23 (1892). 

2 EBB3SBA., L.: Bot. Ztg 42 (1884). 

3 Van Wisselingh, C.: Beih. bot. Zbl. 23 (1908). 

^ Wbismann, G. : Die Kontinuität des Keimplasmas als Grundlage einer 
Theorie der Vererbung. 1885. 
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Längeiiwaclistnm-Streckung. Wenn von Wachstum schleclitliin 
geredet wird, so hat man meistens das Längenwachstum im Auge. Ein 
Breitenwachstum kann sich bei flächenartig ausgebreiteten Organen 
vortun, ganz besonders bei Blättern, es ist aber noch sehr wenig unter- 
sucht, hauptsächlich wohl auch weil Methoden zur Messung hier noch fast 
ganz fehlen. Dahingegen sind diese Methoden für das Längenwachstum 
sehr ausgearbeitet und es mag darum angebracht sein, darüber hier erst 
einiges mitzuteilen. 

Erstens die Messung des ganzen Wachstums. Wenn es sich dabei 
um sehr kleine Objekte handelt, so wird man sich natürlich des Mikro- 
skopes bedienen ; hier läßt sich dann mit Hilfe eines Okularmilirometers 
die Verschiebung der Spitze etwa von Pilzhyphen, Pollenschläuchen iisw. 
in einer bestimmten Zeit bestimmen, wobei es übrigens auch nicht sehr 
schwer hält, die äußeren Umstände, worunter das Wachstum stattfindet, 
vollkommen zu kontrollieren. Schwerer vird es in solchen Pällen, die 
Verteilung des Wachstums über die verschiedenen Teile des wachsenden 
Organes zu messen, da es meistens unmöglich ist, selbstgewählte Marken 
anzubringen. Man wird sich dann mit zufällig vorhandenen Kennzeichen 
begnügen müssen, wodurch sich das Wachstum der einzelnen Zonen 
ermessen läßt. 

Sowie es sich um makroskopisch sichtbare Teile handelt, kaim man 
auch jetzt die mikroskopische Messung ausführen, etwa mit einem Hori- 
zontalmila-oskop. In dieser Weise ist z.B. Blaatjwi bei seinen Beob- 
achtungen vorgegangen ; die Pflanze stand dabei in einem Thermostaten, 
wo nicht allein die Temperatur, sondern auch die Eeuchtigkeit voll- 
kommen reguliert werden konnte und das Mikroskop war auf die Spitze 
dieser Pflanze eingestellt, wobei die Beobachtung in langv^elligem, etwa 
rotem Lichte stattfand, weil kurzwelliges Licht, wie wir bald sehen 
werden, einen starken Einfluß auf das Längenwachstum ausübt. 

Man kann aber auch das Wachstum mechanisch vergrößern, etwa 
wie Sachs das schon vor vielen Jahren getan hat mit seinem ,, Zeiger 
am Bogen“. Eine leicht drehbare Bolle enthält einen langen Zeiger, 
dessen Spitze sich an einer Bogenskala entlang bewegt; die Pflanze 
trägt an ihrer Spitze befestigt einen Seideiifaden, der um die Bolle ge- 
schlagen ist und von einem Ideinen Gewicht gespannt gehalten wird. 
Die Bolle dreht sich dann soviel wie das Längenwachstum beträgt und 
das Ende des Zeigers läßt dieses Wachstum im Verhältnis der Länge 
des Zeigers zum Strahl der Bolle vergrößert zur Schau kommen. In- 
dessen wird dieser Apparat jetzt wohl kaum mehr benutzt, Öfters da- 
gegen noch in einer derartigen Ausführung, daß die Spitze des Zeigers 
das Wachstum auf eine drehende Trommel aufschreibt. Solche selbst- 
registrierende ,, Auxanometer“ sind in allerhand Ausführung konstruiert 
worden, oft auch mit Spiegeln, welche das Wachstum vergrößern. Es 
kann nicht die Aufgabe sein, hier diese verschiedenen Apparate zu be- 
schreiben, besonders auch weil sie sehr oft allerlei Mängel aufv'eisen. 


1 Blaauw, A. H.: Z. Bot. 6 (1914). 



Abb. 37. ProtokoU des ■Wachstums eines Avena-Keimllngs. Die vertikalen Linien geben die Zeit an benötigt für das ■Wacliatum von 10a. Der Heil 
deutet den Augenblick an, woxaut während l'A Sekunde mit 2000 MC. von 3 Setten beUchtot ixuxde. Daraufhin eine deutUclie Lichtwaohstumsreaktion. 
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Nur mögen ein paar Worte den beiden bis jetzt 
bekannten volllcommensten solcher selbstregi- 
strierender Auxanometer gewidmet sein, näm- 
lich demjenigen Koningsbeeoers^ und Fräulein 
VON Ubisch^. Ersterer besteht aus zwei voll- 
kommen geschiedenen Apparaten, dem eigent- 
lichen Auxanometer und dem Registrierapparat, 
Das Auxanometer kann in einem Zimmer auf- 
gestellt Vierden, wo man Temperatur, Feuchtig- 
keit, Beleuchtungsverhältnisse usw. vollkommen 
regulieren kann, es kann dabei auf einer Klino- 
statenaclise gedreht werden, um die Pflanze 
der einseitigen Schwerewirkung zu entziehen, 
und dabei braucht sich kein Beobachter, der 
störend wirken könnte, in der Nähe zu befin- 
den. Die Registrierung dagegen kann in einem 
ganz anderen Zimmer stattfinden, wohin die 
Messungen elektrisch übergebracht werden. 
Jedesmal nämlich, wenn die Pflanze 5 oder 10 
gewachsen ist, stößt sie ein Goldblättchen gegen 
eine Platinspitze; dadurch wird ein Schwach- 
strom geschlossen, der mittels verschiedener 
Relais zwei verschiedene Sachen bewirkt: 1. daß 
der Abstand der Spitze der Pflanze und des 
Goldblättchens wieder auf 10 gebracht wird 
und 2. daß am Registrierapparat etwas ge- 
schieht. Dort schreibt nämlich ein Stift Striche 
auf einer mit einem Papier versehenen Trom- 
mel; ein Sekundenpendel bewirkt, daß dieser 
Stift jede Sekunde 1 mm weiter vorwärts rückt. 
Sowie aber die Pflanze durch ihr Wachstum 
den oben genamrten Kontakt macht, geht der 
Schreibstift nach seinem Anfänge zurück und zu 
gleicher Zeit dreht sich die Trommel um 1 mm. 
Es wird also jetzt ein neuer Strich gemacht, 
dessen Länge genau der Zeit entspricht, welche 
die Pflanze für die Verlängerung von 10 f.t 
braucht. Es entsteht ein Protokoll wde das- 
jenige der Abb, 37, wo sich der Einfluß einer 
allseitigen (besser dreiseitigen) Beleuchtung auf 
das Wachstum einer Haferkeimpflanze bemerk- 
lich macht. Jeder Strich gibt also die Zeit 
an, in welcher der Keimling 10 i.l gewachsen 

1 Konixgsbbeger, V. J.: Rec. Trav. hot. n^erl. 
19 (1922). 

2 V. Ubisch, G. lind Zaohmaxn, E. : Biol. Zbl. 51 
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ist. und diese Zeit ändert sich, wenn die Pflanze Licht erhält. Auf 
diesen Einfluß komme ich unten noch näher zu sprechen. 

Solange die Pflanze vollkommen gerade wächst, arbeitet das Auxano- 
meter mit großer Vollkommenheit. Sobald aber geringe Ablenkungen 
von der Vertikalen stattfinden, können große Fehler gemacht werden. 
Dem wurde durch die Anordnung, welche van Dille u. F. W. Went 
anbrachten, vorgebeugt ; sie ließen nämlich die Spitze der wachsenden 
Pflanze innerhalb eines engen Dinges wachsen, wodurch einer Ablenkung 
vorgebeugt wurde. Indessen kann man dieser Methode wieder vorw^erfen, 
daß die Pflanzen in eine Zw- angslage kommen können und deshalb hat man 
noch nach anderen Methoden zur Registrierung des Wachstums gesucht. 

Beim Auxanometer des Fräulein von Ubisch wird ein dünner Kaktus- 
dorn in die Spitze der wachsenden Pflanze gestochen. An diesem Dorn 
ist ein Faden befestigt, der andererseits um eine Rolle geschlagen ist, 
welche sich also beim Wachstum drehen kann. Diese R-olle ist an einem 
tordierteii Metallfaden befestigt, dessen Torsion mehr oder weniger rück- 
gängig gemacht wird, w^enn die Pflanze wüchst. An dem tordierten 
Faden ist ein kleiner Spiegel befestigt. Wenn hierauf ein Lichtstrahl 
geworfen ward, so wird dieser reflektiert imd bei der Bew^egung des 
Spiegels wird also auch der reflektierte Strahl seine Lage ändern. Läßt 
man denselben auf sensibles Papier fallen, das sich auf einer Rolle lang- 
sam fortbewegt, so erhält man eine schw'arze Linie, W’elche ein voll- 
kommenes Bild des Wachstums gibt. Nur muß in diesem Falle für eine 
vollkommen zitterfreie Aufstellung gesorgt w^erden und auch sonstwn 
sind bei dieser Aufstellung Schwierigkeiten vorhanden, wührend man 
gerade so wie beim KoNiNOSBERaEBschen Auxanometer nie etwas 
anderes als Totalwachstum eines Teiles messen kann, nie dasjenige von 
Partialzonen. 

Es mag hier gleich bemerkt werden, daß in solchen Fällen, wenn 
man die äußeren Umstände absolut konstant hält, auch ein vollkommen 
regelmäßiges Wachstum sich zeigt, daß dann von Pulsationen, wie 
solche von Bose^ behauptet wmrden, nichts zutage tritt. 

In den letzten Jahren ist zur Messung des Wachstums die photo- 
graphische Methode ganz entschieden in den Vordergrund gekommen, 
wobei auf einem Film in bestimmten Zeitintervallen ein Bild der wachsen- 
den Pflanze aufgenommen wird, und zwar um Lichteinflüssen auf das 
Wachstum so viel wie möglich vorzubeugen mit rotem Licht, wozu dann 
für diese Wellenlänge sensibilisierter Film benutzt wird. Wenn zw'ar 
bei der Entwicklung der Kinematographie diese Methode von ver- 
schiedenen Seiten zu gleicher Zeit angefaßt wurde, so hat LuNDEaAiiDH® 
wnhl als erster dieselbe beschrieben. In letzter Zeit hat sie sich sehr 
vervollkommnet, wie man das z. B. in der Arbeit Nuernbebgks u. 
DU Buys^ nachlesen kann. Wenn man die kurzen Belichtungen mit 

1 Van Billewijn, C.: Bec. Trav. bot. neerl. 24 (1927). 

2 Bose, J. Ch. : Plant response. Ne’w York und Bombay 1906. 

3 LunueuArdh, H. G.: Lunds Univ. Ärskr., N. F. Avd. 2, IB (1917). 

Nueenbergk, E. u. du Buy, H. G.: Bec. Trav. bot. neerl. 27 (1930). 
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rotem Licht nicht als einen ISTachteil ansieht, so hat man hei dieser 
Methode nur die Schwierigkeit, daß die aufgenommenen Bilder nicht 
immer scharf sind, wemi sich das wachsende Organ in der Richtung der 
optischen Achse von der Camera entfernt oder sich dorthin bewegt. 
Übrigens kami man selbstverständlich auch hier für absolute Konstanz 
der Bedingungen Sorge tragen, auch hier die Pflanze auf dem Klino- 
staten rotieren lassen, und daneben hat man noch den großen Vorteil, 
daß man Marken an der wachsenden Pflanze anbringen und damit nicht 
allein das Totalwachstum, sondern auch den Zuwachs der einzehien 
Zonen bestimmen kann. Diese Marken wurden früher nach dem Vor- 
bild von Saghs^ mit Tusche angebracht. Da dieselben aber leicht ab- 
gewascheii wurden, hat man auch Druckerschwärze benutzt, sowohl bei 
Stengeln^ als bei Wurzeln^. 

Es ist aber meistens unmöglich, diesen Marken eine genügende Dünne 
zu geben und außerdem werden sie während des Wachsens in die Breite 
gedehnt; deshalb arbeitet man jetzt hauptsächlich mit dünnen Glas- 
nadeln oder Staniolstreifen, welche mit Paraffinöl am wachsenden Teil 
befestigt werden und meistens dabei genügend fest haften. 

Es gibt noch verschiedene indirekte Methoden zur Messung des 
Wachstums; hiervon nenne ich nur die mikrophotometrische Methode 
Cholodnys 4=. Derselbe mißt die Wassermenge, welche von der wachsen- 
den Pflanze absorbiert wird, weim keine Transpiration stattfinden kamr ; 
diese wird dann dem Wachstum proportional gestellt. Mag diese Methode 
auch in gewissen Fällen gute Dienste erweisen können, so kann sie jeden- 
falls nie allgemein benutzt w^erden, schon weil man die Transpiration 
nicht ohne Schaden für die Pflanze zu viel und auf zu lange Zeit herab- 
setzen kann. 

Jetzt wollen wir uns aber erst die Frage stellen: Wie steht es mit 
dem Gesamtlängenwachstum? Kann man überhaupt etwas über seine 
Größe aussagen? Es ließ sich von vornherein erwarten, daß die da- 
bei erhaltenen Zahlen bei verschiedenen Pflanzen und Organen äußerst 
verschieden sein werden. Das ist auch wirklich der Fall, wie aus den 
nachstehenden Zahlen hervorgeht; in dieser Tabelle ist der Gesamt- 
zuwachs pro Minute angegeben für: 


Fruchtstiel von DictyopJiora 'phalloidea ... 5 mm 

Staubgefäße von Weizen 1,8 

Sprosse von Bamhusa 0^,4 [[ 

Hyphen von einem Pilz (Botrytis) , . , . , 0^034 ” 


Diesen Zahlen ist aber wenig Wert beizumessen, da man daneben die 
Länge der wachsenden Zone kennen muß und dann den Zuwachs der 
Längenehaheit in der Zeiteinheit berechnen kann, eine Zahl, welche man 
als Wachstumsgeschvdndigkeit andeutet. Die dann erhaltenen Zahlen 

^ Sachs, J. : Arb. bot. Inst. Würzburg 1 (1874). 

2 Vah Burkom, J. H.: Het verband tusschen den bladstaiid en de verdeeiine; 
van de groeisnelheid over den stengeL Diss., Utrecht 1913 

3 Heyh, A. K. J.: Rec. Trav. bot. neerl. 28 (1931). 

^ Cholodny,N.: Planta (Berl.) 7 (1929). Jb. Bot. 73 (1930) 
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sehen ganz anders ans, wie ans der folgenden Tabelle hervorgeht, welche 
den Zuwachs pro Minute in Prozenten der wachsenden Zone angiht für^ : 


Sprosse von Bamhtisa 1,27 mm 

Staubgefäße von Weizen 60 „ 

Hyphen von Botrytis SS „ 

Pollenschläuche von Irnpatmis 220 „ 


Inzwischen sind auch diese Zahlen nicht vollkommen richtig, da, wie 
wir gleich sehen werden, die wachsende Zone gewöhnlich nicht gleich- 
mäßig wächst, sondern an irgendeiner Stelle ein Maximum auf weist, von 
wo aus das Wachstum nach beiden Seiten abfällt. 

Weim man sich nmi weiter abfrägt, ob das Längenwachstum eines 
Organes während seiner Entwicklung fortwährend dieselbe Höhe hat, 
ob das Wachstum also gleichmäßig vor sich geht, so muß die Präge 
verneinend beantwortet w^erden. In den meisten Fällen fängt das 
Wachstum allmählich an, erreicht dann ein Maximum, w’orauf es sich 



Abb. 38. Wachstuin eines Blütenschaftes von Taraxaciim an29 aufeinanderfolgenden Tagen 

(nach Mltake). 

verschieden lange Zeit hält um dann wieder ahzuf allen. Saohs^, der 
diese Erscheinung zuerst beobachtet hat, bezeichnet sie als die „große 
Periode des Wachstums' ^ Stellt man eine Graphik davon dar imd trägt 
man auf der Abszisse die Beobachtungszeiten, auf der Ordinate die 
Zuwachse ein, so erhält man eine Optimumkurve. Nimmt man aber 
anstatt der Zuwachse deren Summen, also die erreichte Länge, so erhält 
man eine S-Kurve. Hier kann dann angeknüpft werden an dasjenige, 
was auf S. 248 u. 249 hei der Einleitung der Behandlung des 'Wachstums 
gesagt wurde. Gleich mag hier aber auch bemerkt werden, daß man hier 
nicht mit einer stets gültigen Hegel zu tun hat. Nehmen wir etwa mit 
Miyakb^ das Wachstum eines Blütenschaftes von Taraxacum, so 
zeigt die Wachstumskurve zwei Optima, welche geschieden w^erden durch 
einen Teil der Kurve, w^o das Wachstum sehr gering ist (Ahh. 38) . Fragt 


1 Büchneb: Zuwacbsgröße und Wachstumsgeschwindigkeiten bei Pflanzen. 
Biss. Leipzig 1901. 

2 Sachs, J.: Arb. bot. Inst. Würzburg 1 (1872). 

3 Miyaxe, K. : Beih. bot. Zbl. 16 (1904). 
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man, wann dieser Wachstumsstillstand eintritt, so muß die Antwort 
lauten : während des Blühens. Jedermann , der sich die Pflanze etwas ge- 
nauer angesehen hat, weiß auch, daß mit der Fruchtbildung ein erneutes 
Wachstum einsetzt. Ähnliches sieht man bei den Blütenstielen von 
Tussilago Farfara; dabei muß wohl an eine periodische Bildung 
der Wuchsstoffe gedacht werden, wovon später die Bede sein soll. 

Vollkommen vergleichbar hiermit ist dasjenige was von Erbera^ bei 
Phycom37'ces gesehen wurde beim Wachstum des Sporangienträgers. 
Derselbe zeigt zwei große Perioden durch einen Wachstumsstillstand 



Abb. 39. Wacl^tum ST»:T‘r." :r v ■: V t: y comy ces; die obere Kurve gibt die Länge, 

die untere das Wachst’:»-, u.-. ■ / .i -i- < ..-i ir den Stadien 2, 4 und ‘-'•~ 

vergrößert wiedergegeben. Auf den Abszissen Stunden, als Ordinate der oi ' ■ ■ 

in mm, der unteren Wachstum pro Stunde in mm. 


verbunden; das ist nämlich die Zeit, während welcher das Sporangium 
angelegt wird. Ist dasselbe einmal gebildet, so fängt der Sporangien- 
träger aufs neue zu wachsen an und jetzt selbst viel stärker als vor der 
Sporangienbildung , Wie Abb. 39 zeigt, erhält man dann ein doppeltes 
Optimum oder ein doppeltes S. Hier speziell zeigt sich wieder, wie wenig 
sich in solchen Fällen mit mathematischen Formeln tun läßt. 

Vielleicht läge es hier auf der Hand, etwas über das spiralige Wachs- 
tum zu sagen, da dasselbe ganz speziell bei den Sporangienträgern von 
Phycomyces untersucht wurdet Wenn man das ganze Wachstum 

1 Ebr^ira, L.: Bot. Ztg 42 (1884). 

2 OoRT, A. J. P.: Proc. Kon. Akad. Wet. Amsterdam 34 (1931). 
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eines solchen Sporangienträgers beobachtet, so geht es geradlinig vor 
sich und oberflächlich erhält man also den Eindrnck, als weim jede 
Längslinie des Sporangienträgers auch geradlinig weiterwachsen würde. 
Daß es sich aber nicht so verhält, ist klar, sobald man dünne Glas- 
nadeln mit Paraffinöl auf dem Sporangium, an der wachsenden Zone 
und unterhalb derselben befestigt. Aus der Abb. 40 geht hervor, daß 
die Nadel unterhalb der wachsenden Zone unverändert in ihrer Lage 
bleibt, während das Sporangium rotiert hat und zwar offenbar, indem, 
in der wachsenden Region eine spiralige Drehung stattgefuiiden hat. 
Abb. 40 fZ zeigt, wie man sich 


das Wachstum vorzustellen 
hat. Dort wurde der zylinder- 
förmige Sporangienträger in 
der Längsrichtung aufgeschnit- 
ten und flach ausgebreitet ; 
man sieht jetzt, wie beim 
Wachstum ein Punkt allmäh- 
lich in einer Spirale um die 
Zelle herumgeführt ward. 

Es ward dabei wohl an einen 
Zusammenhang zwischen die- 
sem Spiralwachstum und der 
Spiralstruktur der Zellhaut^ 
zu denken sein, wobei letztere 
auf eine spezielle Lagerung 
der kleinsten Zellhautteilchen 
(Micellen, Cellulosemolekeln 
usw.) beruhen muß. Aberdas 
können doch alles nur sekun- 
däre Erscheinungen sein und 
in erster Instanz bestände 



wohl ein Zusammenhang mit 
einer spiraligen Struktur des 
Protoplasmas, oder wenn man 
an die älteren Beobachtungen 
Dippels*^ denkt, welcher fest- 


CL b c d 

1- Q- .r.-.- -^jiycomyces; die 
■ / ■ . ■ , n. Bei&sindGlas" 

■ . he später die Stel- 

lung bei c erhielten. In d die wachsende Pegion längs* 
gespalten und flach gelegt (nach Ooet). 


stellen konnte, daß ein Zusammenhang besteht zwischen der Proto- 
plasmaströmnng nnd der Struktur der Zellhaut, so würde es sich hier 
auch zunächst um die Richtung dieser Protoplasmaströmung handeln. 

Wenn man bedenkt, vde oft spiralige Strukturen bei Easern und 
anderen Gebilden höherer Pflanzen angetroffen werden, so wird man 
erwarten können, daß Ähnliches auch dort gefunden werden muß. Di- 
dessen läßt sich vorläufig nicht Voraussagen, wie sich die verhältnismäßig 
einfachen Verhältnisse des Sporangienträgers von Phycomyces bei diesen 
vielzelligen Gebilden komplizieren werden. 


1 Pbey, A. : Jb. Bot. 65 (1928). Verb. Schweiz, natiirforsch. Ges, 1927. 

2 Dippel, L. : Abh. naturforsch. Ges, Halle 10 (1868). 
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Axis dem hier Gesagten lassen sich Richthnien für die weitere 
Forschung ableiten. Wenn es sich nämlich darum handelt, den Ein- 
fluß irgendwelcher äußerer Bedingxmgen auf das Wachstum zu unter- 
suchen, so wird man immer damit Rechnung tragen müssen, daß auch 
hei konstanten äußeren Umständen das Wachstum nicht konstant ist, 
sondern eine große Periode aufweist, deren verschiedenen Werte nun 
von den gefundenen Zahlen subtrahiert werden müssen. Indessen, auch 
wemi man diese große Periode bei bestimmten Bedingungen sehr genau 
keimen würde und wenn man eine Einsicht bekommen hätte in ihre 
Variabilität, so wäre damit noch nicht sehr viel erreicht. Denn die 
große Periode selbst wird auch wieder durch die äußeren Umstände 
bedingt. Das ist z. B. der Fall mit der Temperatur, und das wurde 
ausfülirlich auch für das Licht untersucht von SlEKpi. aus der 

Kurve der Abb. 41 für Avenakeimlinge hervorgeht, dauert die große 

sie verkürzt sich um so 
mehr, je mehr Licht ge- 
geben wairde. Die Zah- 
len auf der Abszisse 
stellen nämlich Halb- 
tage vor; im Dunkeln 
dauert das Wachstum 
also etwa 41/2 Tage, im 
Licht dahingegen nur 
1 1/2 Tage. Wo soll man 
in solchen Fällen ein- 
greifen, wenn es sich 
darum handelt, den Ein- 
fluß des Lichtes nicht 
auf die große Periode, sondern auf das Längenwachstum überhaupt zu 
untersuchen ? Man wird sich leicht klarmachen, daß die Sache hier bald 
sehr kompliziert wird. 

Es fragt sich jetzt auch, wie das Wachstum über das wachsende 
Organ verteilt ist und wir wollen uns dazu erst einmal orientieren über 
das Wurzelw^achstum. Wir köimen uns dabei beschränken auf die von 
Sachs angegebenenZahlen, da diesen eigentlich nichts wesentlich ISTeues 
mehr hinzugefügt wrde. Sachs^ konnte konstatieren, daß die Länge 
der wachsenden Zone bei Erdwurzehi gewöhnlich gering ist, nicht mehr 
als etwa 10 mm. Die Basis der Wurzel wächst nicht mehr, die apikalen 
Teile zeigen ein Wachstum, das nahe der Spitze gering ist, dann allmäh- 
lich größer wird, und nach der Basis hin wieder kleiner um endlich 
vollkommen zu erlöschen. Zur Erläuterung gebe ich hier eine Beob- 
achtung von Sachs, wobei das Wachstum von Wurzeln von Vicia Faha 
in 24 Stunden gemessen wurde, und zwar von Zonen, welche ursprüng- 
lich je 1mm lang waren. Der Zuwachs betrug bei den Zonen: 


Periode am längsten bei Dunkellceimlingen ; 



Abb. 41. Große w«.' ■ ’ ■ 1 - ' 

beiaimDunlcelii, . ■ ■ • , 

(nach SlEEP), 


1 SiEBP, H.: Z. Bot. 10 (1918). 

2 Sachs, J. : Arb. bot. Inst. Würzburg 1 (1874). 
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I II III IV V VI VII VITI IX X XI 

1,0 5,8 8,2 3,5 1,6 1,3 0,5 0,3 0,2 0,1 0,0 mm. 

Zone I war diejenige, welche der Spitze am nächsten lag. Hieraus geht 
also hervor, daß die ganze wachsende Region dieser Wurzel eine Länge 
hatte von mehr als 9 und weniger als 10 mm, weiter, daß die Zone des 
Maximalwachstums bei Beobachtung nach 24 Stunden 2 — 3 mm von der 
Spitze entfernt lag. Man muß diese Zeitbeschränkung bei der Schluß- 
folgerung entschieden machen. Es ist ja klar, daß, wenn man weitere 
24 Stunden gewartet hätte bis die Messung stattfand, man die Zone 
des Maximalwachstums in II, vielleicht selbst in I gefunden hätte. oMan 
wird also diesen Abstand von der Spitze um so größer finden, je kürzere 
Beobachtungszeiten man gewählt hatte. 

Bei der SACHSschen Methode läßt sich 
die Messung nicht in viel kürzeren Inter- 
vallen ausführen. Bei der kinematogra- 
phischen Aufnahme, wie sie in der letzten 
Zeit in meinem Institut stattfindet, hat 
sich aber gezeigt, daß diese keine großen 
Unterschiede aufweist mit der älteren, 
roheren Messung. 

Die Art und Weise, wie eine Wurzel 
wächst, läßt sich am leichtesten verstehen 
aus einer graphischen Darstellung, welche 
wir N. J. C. Mülleri verdanken, w^elche 
zwar einigermaßen schematisch ist, aber 
doch w^ohl nicht viel von dem wahren 
Verhältnis abweichen wird (Abb. 42). 

Auf der Abszissenachse werden die Stun- 
den eingetragen, auf der Ordinate die 
Länge der einzelnen Zonen, und zwar 
links beim Anfang des Versuchs, rechts 
nach 24 Stunden, während die Werte 
dazwischen nicht auf Beobachtung be- 
ruhen, sondern interpohert wurden. 

Je rascher eine Wurzel wächst, um desto vielter liegt die Zone des 
Maximalwachstums von der Spitze entfernt. Das läßt sich leicht demon- 
strieren bei kletternden Arac een, welche zwei verschiedene Wurzelarten 
bilden, nämlich Haft- und Nährwurzeln^. Erstere -wachsen langsam, 
letztere rasch; z. B. wurde bei Philodendron melanochrysum ge- 
funden, daß die Länge der wachsenden Region bei einer Hährwuirzel 
20 mm, bei einer Haftwurzel 11 mm betrug; für das Totalwachstum in 
24 Stunden wurde gefunden 22 bzw. 7,7 mm, während der Abstand der 
Zone des Maximalwachstums von der Spitze 8,5 bzw\ 6,5 mm betrug. 

Wenn man sich eine einzelne Zone der Wurzel denkt, so ward die- 

1 N. J. 0.: Bot. Ztg 27 (1869). 

2 Went, P. A. P. C.: Ann. Jard. bot. Buitenzorg 12 (1895). — Goebel, E. 
u. W. Sau-dt: Bot, Ahh. 17 (1930), 



Abb. 42. Wachstum einer Wurzel in 
24 Stunden. Links die ursprünglichen 
10 Zonen je 1 mm lang , rechts die 
Endlänge; die gestrichelte Linie gibt 
die Grenze des e^rwaciisenen Teiles an. 
Die zwischenliegenden Stundenlinien 
sind interpoliert 
(nach 2^. J. C. MüXiEE). 
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selbe also anfangs kaum wachsen, dann wird ihr Längenwachstum 
allmählich größer und größer, um sich daraufhin wieder zu verringern, 
bis das Wachstum vollkommen erlöscht. Also hier tritt für die einzelne 
Zone die große Periode zutage, welche also auch wohl für jede Zelle 
an sich gilt. Wenn man sich vor Augen stellt, wie eine Zelle aus dem 
meristematischen Zustand heraustritt, bis sie ihre definitive Länge er- 
reicht hat, so ist das oben Gesagte auch w^ohl verständlich. Nur ist der 
Begriff definitive Länge nicht ohne w^eiteres zu verstehen; es müssen 
dabei jedenfalls wieder erbliche Paktoren eine Bolle mit spielen, da 
diese Länge für jede Art ziemlich konstant ist. Inwieweit hier die später 
zu behandehiden Wuchsstoffe eine Rolle spielen, läßt sich noch nicht 
sagen. 

Bei Sprossen kaim man ähnliche Beobachtungen anstellen wie bei 
Wurzeln und schon längst hat sich dabei ergeben, daß deren Wachstum 
dem der Wurzehi oft sehr ähnlich sieht, nur mit dem Unterschiede, daß 
Mer die wachsende Region viel länger ist und daß auch die Zone des 
Maximalwachstums viel w^eiter von der Spitze entfernt ist als wie bei 
der Wurzel. Indessen hat schon Rothebt^, dann aber viel ausführlicher 
VAK Bitbkom- gezeigt, daß es sich nicht immer so verhält, und daß 
hier ein Zusammenhang besteht mit der Art und Weise, wie die Blätter 
am Stengel befestigt sind. Ist die Blattinsertion klein im Verhältnis 
zum Stengelumfang, so resultiert ein undeutlich geghederter Stengel, 
während dagegen bei steiigelumfassenden Blättern die Ghedermig des 
Stengels sehr scharf ausgesprochen ist. Im erstgenannten Palle ist die 
Wachstumsverteilung derjenigen der Wurzel ähnlich, was wieder mit 
einem Sachs entlehnten Beispiel gezeigt werden soll. Dasselbe bezieht 
sich auf das Wachstum gewöhnlicher Bohnenstengel (Phaseolus vul- 
garis). Die Beobachtungszeit betrug 40 Stunden, während die anfäng- 
liche Länge der Zonen 3,5 mm w^ar. Die Spitzenzone ist wieder mit I 
angedeutet : 

Zone I II III IV V VI VII 

Zuwachs 2,0 2,5 4,5 6,5 5,5 3,0 1,8 mm 

Zone Vni IX X XI XII XIH 
Zuwachs 1,0 1,0 0,5 0,5 0,5 0,0 mm. 

Die Totallänge der wachsenden Region betrug hier also zwüschen 
42 und 45,5 mm, der Gesamtzuwachs 27,3 mm, während die Zone des 
Maximalwachstums sich in einer Entfernung von etwa 14 mm von der 
Spitze befand. Ein ähnliches Wachstum fand vak Btjbkom z. B. beim 
Flachs, beim Spargel und beim Ginkgo. Dagegenüber kann als extre- 
mes Beispiel von stark individualisierten Gliedern ein Stengel von 
Polygonum sacchälinense genommen werden. Hier hat jedes Glied 
sein eigenes Wachstumsoptimnm, das anfänglich im basalen Teile dieses 
Ghedes liegt und dann allmähhch mehr und mehr spitzenwärts rückt, 

1 Rothert, W.: Beitr. Biol. Pflanz. 7 (1893). 

^ Vak Burkom, J. H. : Het verband tusschen den bladstand en de verdeeling 
van de groeisnelhied over den stengel. Biss., Utrecht 1913. 
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während der Gesamtzuwachs des Gliedes kleiner wird: am Knoten ist 
das Wachstum 0 oder unscheinbar. Wenn man dieses Wachstum gra- 
phisch darstellt, so erhält man die Kurve der Äbb. 43, wo indessen eine 
Umrechnung dazu geführt hat, daß die Internodien alle in gleicher End- 
länge eingezeichnet wurden, während jedes Glied in fünf gleiche Zonen 
geteilt ist. Auf der Abszissenachse sind diese Zonen aufgetragen, rechts 
diejenigen der Spitze am nächsten, als Ordinate die Wachstumsge- 
schwindigkeit dieser Zonen. Man erhält so, wie man sieht, eine Reilie 
von isolierten Kurven; wenn man deren Spitzen verbindet entsteht 
eine Kurve, wie man sie bei undeuthch geghederten Stengehi antrifft. 

Man kami eine solche Kurve aber noch in anderer Weise bekommen. 
Bekanntlich gibt es Morphologen, 'welche sich den Stengel aufgebaut 



Abi). 43. Wachstum eines Stengels von Polygonum sacchalinense; die Interaodien, mit 
II — VIII angedeutet, sind alle auf gleiche Länge umgereehnet; VIII ist das jüngste Intemodiuni. 
Die Ordinaten gehen das Wachstum der einzelnen Zonen in jedem Intemodium an. An dem Enoten 
findet kein Wachstum statt (nach van Burkom). 

denken aus Blattbasen, Pbyllopodien. Bei solchen deutlich geglie- 
derten Stengeln wie bei Polygonum mit alternierenden Blättern würde 
jedes Ghed ein Phyllopodium sein. Weim aber irgendeine andere Spiral- 
stellung vorkommt, so würde dieser Caulomtheorie gemäß der Stengel 
aus Pbyllopodien bestehen, welche in verschiedener Weise mosaikartig 
ineinander passen. Denkt man sich jetzt jedes Phyllopodium als selb- 
ständig wachsend so wie die oben genannten Glieder und schiebt man 
diese ineinander und berechnet dann wus daraus für ein Gesamtwachs- 
tum resultieren muß, so kommt genau hervor, wus bei diesen uiidenthch 
gegliederten Stengeln beobachtet wird. Inzwischen mag diese Bemer- 
kung hier nur nebenbei gemacht sein, da sie eigentlich mehr für den 
Morphologen als für den Physiologen Bedeutung hat. 

Andere Pflanzen, welche sich wie Polygonum verhalten, sind z. B. 
der Hopfen und Dahiia variabilis; das Wachstum in diesen Pallen 
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führt uns allmälilicJi zum iiiterkalareii Wachstunij wo wachsende 
Zonen geschieden sind durch erwachsenes Gewebe. Als Beispiel nenne 
ich mit YAN Btjrkom die Stengel von Equisetuni und von Tr ad es - 
cantia. Dort sieht es anfangs so aus wie hei Polygonum, aber bald 
zeigt sich, daß die Zone des Maximalwachstums im Glied stets an der- 
selben Stelle, nämlich in der Basis, bleibt, während der übrige Teil des 
Internodiums sein Wachstum einstellt. In der Weise findet man alsbald 
wachsendes Gewebe, welches sowohl an der Basis als nach der Spitze 
hin von ausgewachsenen Teilen begrenzt ist. 

Wir haben also zuerst apikales, daraufhin interkalares Wachs- 
tum besprochen. Es erübrigt sich noch ein paar Worte dem basalen 
Wachstum zu widmen. Man kann es z. B. leicht bei den Blättern vieler 
Zwiebelgewächse beobachten, welche den Eindruck machen als würden 
sie aus der Zwiebel hinausgeschoben; dieses basale Wachstum kann 
noch fortfahren, während die Spitze des Blattes abstirbt und ver- 
trocknet . Älmhches sieht man bei der merkwürdigen GnetaoeeTumboa 
Bainesii (Welwitschia mirabiiis) aus den Wüsten von Südwest- 
afrika, welche nur zwei Rieseiiblätter besitzt, die an ihrer Basis jahre- 
lang weiter wachsen können, während die Spitze zerfetzt wird, abstirbt 
imd vertrocknet. Wie gesagt, hat man aber bis jetzt noch verhältnis- 
mäßig wenig Messungen des Blattwachstums ausgeführt, wohl haupt- 
sächlich wegen der damit verbundenen Schwierigkeiten. Vielleicht mag 
hier aber nur soviel gesagt werden, daß man beim Blatt zwischen dem 
Wachstum des Blattgrundes und des Oberblattes unterscheidet, wobei 
aus ersterem eventuell die Blattscheide, Blattpolster und Stipularbil- 
dungen hervorgehen, aus letzterem die Blattspreite. Zwischen beiden 
schiebt sich dann durch interkalares Wachstum oft ein Blattstiel ein. 
Die Blattspreite hat anfangs oft Spitzenwachstum, welches aber in den 
meisten Fällen (mit Ausnahme einiger Farne und Meliaceen) bald er- 
löscht. Die Spitze kann auch frühzeitig in einen Dauerzustand über- 
gehen, besonders bei einigen Lianen, wo Eacibobskii sie als sogenannte 
,, Vorläuferspitze'' beschrieben hat. 

IJber die definitive Internodienlänge muß noch einiges bemerkt 
werden. Bekanntlich kann man bei Langtrieben unserer Bäume oft 
bemerken, daß in jedem Jahre anfänglich sehr kurze Internodien ge- 
bildet werden, daraufhin fortwährend längere, bis ein gewisses Maximum 
erreicht wird, woraufhin nach der Spitze des Jahrestriebes hin wieder 
einige kürzere Glieder sich anschließen. Diese auffallende Periodizität 
macht sich auch in anderer Hinsicht geltend, kann aber weiter hier 
dahingestellt bleiben, da sie mehr eine morphologische als eine physio- 
logische Erscheinung ist. Efur kann die Frage gestellt werden: Wie 
läßt sich diese verschiedene Länge der Glieder erklären? Beruht das 
auf einer verschiedenen Zellänge? Aus Untersuchungen Molls^ geht 
hervor, daß dem nicht so ist; die mittlere Zellenlänge ist in allen Inter- 

1 Eaoiboeski, M.: Flora (Jena) 87 (1900). 

2 M.OI.L J W.: De invloed von celdeeling en celstrekking op den groei. 

Djss., Amsterdam 1876. o n & 
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iiodien dieselbe, aber die Anzahl dieser Zellen ist sehr Terseliieden und 
man kann also sagen, daß diese Jahresperiode in der Internodienlänge 
auf die Zahl der Zellteilungen beruht, also eigentlich gar nicht hier be- 
handelt liätte werden müssen, wenn es niclit auf der Hand lag die 
definitive Länge dieser Glieder an das Wachstum anschließend zu be- 
sprechen. 

Über Verzweigung ist physiologisch kaum etwas mitzuteilen: was 
darüber untersucht wurde gehört zum Gebiete der Morphologie. Nur 
kann hier bemerkt werden, daß Seitenwnrzeln ziemlich weit vom Vege- 
tationspunkt angelegt w^erden, und zwnr in denjenigen Teilen der 
Wurzel, welche ihre endgültige Länge schon erreicht haben, während 
Seitensprosse in nächster Nähe des Vegetationspunktes entstehen und 
auch oft sehr rasch auswachsen können. Die Eorm des Sx^n’oßvegetations- 
punktes steht damit im Zusammenhang ; sie ist um so mehr kegelförmig 
je später die Seitensprosse angelegt werden. Was dabei als Ursache, 
was als Folge betrachtet werden muß, hat man bis jetzt nicht entscheiden 
können. 

Übrigens hat man eine unendliche Menge von Beobachtungen über 
Verzweigung angestellt, wobei man aber fast kaum je über die Beob- 
achtung selbst und die daran sich laiüpfenden Theorien herausgekommen 
ist, während von eigentlich physiologischen Versuchen noch fast keine 
Spur vorhanden ist. Das ist schon der Fall bei niederen Pflanzen, wo 
man die Verzweigung wohl noch einigermaßen in der Hand haben kann, 
etwa bei gewissen Pilzen und Algen. Demgegenüber entstehen bei den 
Kormophyten die Verzweigungen bekanntlich meistens in den Achsehi 
der Laubblätter; infolgedessen hängt die Verzweigung mit der Blatt - 
Stellung zusammen, wenn auch lange nicht alle Knosx)en sich zu Seiten - 
zweigen entwickehi und zweitens, speziell bei Coniferen, viele Blätter der 
Achselknospen entbehren. Über die Ursachen der Blattstellung weiß 
man bis jetzt noch nichts Genaues. Es gibt z-war eine Menge Blatt- 
stellungstheorien, aber dieselben können hier außer Betrachtung bleiben, 
da es noch kaum gelungen ist, der Frage experimentell näher zu treten. 
Solches wird auch große Schwierigkeiten mit sich bringen, da man dann 
mit den Vegetationspunkten operieren müßte, denen immer sehr schwer 
beizukommen ist, umgeben wie sie sind von den älteren Blättern und 
Kjiospenschuppen . 

Einfluß äußerer Faktoren auf das Streckungswachstiim. Die früher 
beschriebenen Methoden zur Messung des Längenwachstums^ ergeben 
die Möglichkeit zur Untersuchung des Einflusses äußerer Bedingungen 
darauf. Indessen hat diese Untersuchung nur erst in verhältnismäßig 
wenigen Fällen systematisch stattgefunden, sehr oft hat man sich mit 
äußerst unbestimmten Daten begnügt. Man muß dabei auch bedenken, 
daß erst in den letzten Jahren die Forderung gestellt wmrde, die Pflan- 
zenphysiologie auf eine ebenso genau exakte Basis zu stellen wie Physik 
und Chemie. Vollkommen wird das wohl nicht gelingen, w'-eil das Mate- 
rial, mit dem experimentiert wird, die lebende Pflanze, nicht genügend 
konstant zu erhalten ist. Inzwischen ist das dennoch viel mehr möglich 

1 Q 

Kostytseliew-Went, Pfianzenpliysiologie II. 
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als früher gedacht wurde, wenn man nur mit reinem Material, also mit 
reinen Linien arbeitet, und wenn man die Bedingungen, unter denen 
die Pflanzen gezogen werden, wiiidich vollkommen konstant hält. Dabei 
wird dann ganz besonder>s auf Konstanz der Temperatur, der Feuchtig- 
keitsverhältnisse und des Lichtes geachtet werden müssen. W^enn 
man mit einzelligen Organismen arbeitet, so kommt man hiermit schon 
einen entschiedenen Schritt weiter, aber wenn es sich um Streckungs- 
wachstum handelt, muß man schon mehr komplizierte Pflanzen zu 
seinen Versuchen benutzen, und da wird es für den Experimentator eine 
schwierige Sache, immer vollkommen vergleichbare Entwicklungsstadien 
für die Versuche zu benutzen. Wir haben ja schon früher von der großen 
Periode des Wachstums gesprochen, welche man auch unter absolut kon- 
stanten äußeren Bedingungen hervortreten sieht. Wir haben auch schon 
darauf hingewdesen, daß diese Faktoren selbst die Dauer dieser großen 
Periode beeinflussen, und daß es deshalb nicht tauglich ist, das Wachs- 
tum von zw^ei Haferkeimlingen am 2. Tage miteinander zu ver- 
gleichen, wenn dieselben verschiedene Lichtmengen erhalten. Das 
sind Schwierigkeiten, die man bis jetzt noch nicht vollkommen hat 
lösen können ; bevor wir zur Behandlung der vorhandenen Versuche 
schreiten, w^ar es aber angebracht, darüber etW'as mitzuteilen. Noch 
eines muß hier erst bemerkt w^erden, daß nämlich Beobachtungen in der 
freien Natur, wie wichtig dieselben auch sein mögen, weim es sich um 
ökologische Beobachtungen handelt, demioch oft zu ganz falschen 
Schlüssen führen können. Ich erinnere dabei an die Beobachtungen von 
Blaattw^ über das Wachstum der Wurzeln einer Ci ssus- Art im Urwalde 
beim Berggarten voir Tjibodas auf Java. Derselbe fand, daß die Luft- 
wurzehi von Cissus pubiflora var. papillosa bei Tage viel weniger 
wachsen als nachts ; zwischen 4 Uhr nachmittags und 8 Uhr morgens ist 
das Wachstum 2 — 3 mal stärker als bei Tage. Die Ursache davon wmrde 
dann aber in emein sehr indirekten Einfluß auf die Wurzeln gefunden, 
nämlich in der am Tage stark gesteigerten Transpiration der beblätterten 
Pflanzen, also nicht in Licht- oder Temperatureinflüssen, welche sich 
auf die Wurzel geltend machen würden. 

In anderen Fällen aber kann man aus den Beobachtungen in der 
freien Natur wieder mehr augenblickliche Schlüsse ziehen. Das ist z. B. 
der Fall mit Beobachtungen, welche auf Ceylon stattfanden, teils in Pera- 
deniya, teils im viel trockeneren Anuradhapiira, teils auch im hoch- 
gelegenen Garten von Hakgal La bei Nuwara Eliya. Von. den zuletzt ge- 
namiten Beobachtungen sei hier ein Beispiel der Arbeit von Smith^ ent- 
lehnt. Dasselbe bezieht sich auf das Wachstum von Bambusprößlingen. 
Wenn man die Wachstumskurven bei Tag und bei Nacht vergleicht mit 
denen der Temperaturen und der relativen Feuchtigkeit, so sieht man 
(Abb. 44), daß während der Nacht die Wachstumskurve der Temperatur 
parallel verläuft; dann ist eben die Feuchtigkeit in Hakgalla so groß, 
etwa 100 vH, daß nur die Temperatur, welche dann verhältnismäßig 

1 Blaauw, A. H.: Ann. Jard. bot. Buitenzorg 2e ser. 11 (1912). 

2 Smith, A. M.: Ann. bot. gard. Peradeniya 3 (1906). 
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niedrig ist, als begrenzender Faktor in Betracht kommt. Während des 
Tages aber ist die Temperatur hoch, während der Feuehtigkeitsgrad sich 
senkt, und im Zusammenhang damit verläuft jetzt die Wachstuinskurve 
der Feuchtigkeitskurve parallel. Indessen, in derselben Arbeit findet 
man andere Beobachtungen, aus denen hervorgeht, daß nieht immer der 
Zusammenhang mit den äußeren Faktoren in der freien Natur so leiclit 
aus den Kurven herausgelesen werden kann. Wir wonden nns darum 
jetzt an die Experimente, welche mit allen Ivauteleii im Laboratorium 
unternommen wurden. 

Am meisten hat man Versuche über den Einfluß des Lichtes aus- 


geführt. Indessen ist es wohl angebracht, hier erst über den Einfluß der 
Temperatur zu reden. Dabei treten dann die alten Zahlen von Sachs^ 
in den Vordergrund, der hier von Minimum, Optimum und Maximum 
sprach. Indessen wird man diesen Zahlen jetzt nicht zu \del Wichtig- 
keit anerkennen müssen, z. B. wenn das Keimiingsminimimi für Cucur- 


bita Pepo auf 13,7^0 
angegeben wird. Mit 
unseren mehr exakten 
Hilfsmitteln untersucht, 
würden sich wohl andere 
Zahlen ergehen. 

Dahingegen ist we- 
nigstens eine Arbeit in 
der Ausführung modern , 
nämlich diejenige Fräu- 
lein Talmas^ über das 



Wachstum der Keim- 
wurzeln von Lepidium 
sativum. Ihre Beob- 
achtungenlassen sich am 


Akb. 44. Wachstum eines Bambusstengels im Garten zuHakgala 
auf Ceylon von 6 Uhr abends am 31, März bis 6 Uhr morgens 
am 2. April. G = Wachstum in mm, J? — Temperatur in 
ö Celsius, V = Feuchtigkeit in Prozent relativer Wasserdampf- 
sättigung (nach A. M. Smith). 


besten aus den Kurven der Abb. 45 herauslesen, wo der Zuwachs dieser 


Wurzeln angegeben wird, wenn die Beobachtungen nach je 3^2^ 7 und 
14 Stunden stattfanden. Die Abszisse gibt die Temperatur an, die Ordi- 
nate das Längenwachstum. Die Kurven steigen von 0^ an erst mit ihrer 
Konvexität der X-Achse zugewandt, also einigermaßen nach der Kegel 
von vak’tHoff-Abehenius, dann ward ein Optimum erreicht, das um 
so niedriger liegt, je länger die Beobachtungszeiteii waren, also in Über- 
einstimmung mit der BLACKMAHschen^ Auffassung, daß das Optimum 
zustande kommt, indem sich ein schädigender Einfluß höherer Tempera- 
turen dem gewöhnlichen Temperatureinfluß summiert, welcher Einfluß 
um so schädlicher ist, je höher die Temperatur und je länger diese Tem- 
peratur auf die Pflanzen eingewirkt hat. 

Es leuchtet sofort ein, daß die zur Verfügung stehende Wassermenge 
einen sehr großen Einflüß auf das Streckungsw^achstuni haben muß; 


1 Sachs, L: Jb, Bot. 2 (1860). Arb. bot. Inst. Würzburg 2 (1872). 

2 Talma, E. G. C.: Rec. Trav, bot. neerl. 15 (1918). 

3 Blackman, F. F.: Ann. of Bot. 19 (1905). 
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haben wir doch gesehen, daß bei der Streckung in erster Instanz Wasser 
beteiligt ist. Jedermann weiß übrigens, daß man Pflanzen zu Krüppehi 
erziehen kann, wenn nicht für genügend Wasser gesorgt wird, daß man 
also das Wachstum dadurch zurüokhalten kann. Man hat versucht, 
dieses besser zu bestimmen, indem man Pflanzen in Salpeterlösungen ver- 
schiedener Konzentration wachsen ließ. Anfänglich ist dami auch das 
Wachstum einigermaßen dem osmotischen Wert der Lösung umgekehrt 
proportional, aber sehr bald adaptiert die Pflanze sich an die stärkere 
Lösung, indem sie offenbar osmotisch wirksame Stoffe produziert, oder 
vielleicht ihre Permeabilität ändert. Das macht es verschiedenen Ge- 
wächsen möglich, auch in hochkonzentrierten Lösungen zu leben und 

sich zu entwickeln. Man 
findet ja bisweilen Schim- 
melpilze in konzentrier- 
ten Zuckerlösungen, und 
noch auffallender, es wer- 
den in konzentrierten 
Salzlösungen, wie man sie 
in der Natur hin und wie- 
der antrifft, verschiedene 
Organismen^, wie z. B. 
Purpurbakterien, gefun- 
den, welche sich in dieser 
Umwelt entwickeln kön- 
nen, darin wachsen und 
sich also dem hohen os- 
motischen Werte voU- 
kommen angepaßt haben; 
merkwürdigerweise sind 
diese Organismen auch in 
hohem Grade thermo- 
stabil. 

Am ausführlichsten 
ist wohl der Einfluß des 
Lichtes untersucht worden. Bei dieser Besprechung schließe ich dabei 
mit Vorsatz alles, was ausschließlich mit der Keimung zu tun hat, aus, 
also die Erage der Licht- und Dunkell^eimmig, da dieselbe meines Er- 
achtens mit dem eigentlichen Wachstum zu wenig zu tun hat. Jahr- 
zehntelang hat man im Anschluß an die Erscheinungen beim Etiolement 
geglaubt, daß Licht das Längenwachstum überhaupt hemmt. Versuche 
von verschiedenen Forschern, z. B. von Sachs ausgeführt, scheinen in 
der Tat dafür zu sprechen. Indessen in den letzten 20 Jahren haben 
sich andere Einsichten Bahn gebrochen, hauptsächlich wohl, w^eil man 
jetzt viel mehr auf Lichtintensität, Belichtiingsdauer usw. achtgibt. 
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Auf den formativen Einfluß des Lichtes kommen wir nachher noch zu 
sprechen. 

. Die neue Zeit fängt mit den Untersuchungen Blaauw^s^ an. Der- 
selbe hat mit feineren Meßmethoden das Wachstum bei konstanter Tem- 
peratur und Feuchtigkeit studiert ron Sporangienträgern von Phyco- 
myces ni teils, von Hypokotylen vmii Helianthus, von Wurzehi von 
Sinapis , Avena und Eaphanus. Dieselben wuchsen erst im Dunkeln. 
Während der Zeit wurde mit rotem Licht beobachtet, daim wuirde von 
vier entgegengesetzten Seiten belichtet; dazu wurde eine Lichtcpielle 
benutzt, deren Intensität in Meterkerzen (IMK) ausgedrückt genau be- 
kannt war; das geschah während einer bestimmten Zeit, in Sekunden (S) 
angegeben. Die Lichtmenge wird dann erhalten durch das Produkt 
dieser beiden Zahlen und mit dem Worte Met er kerzen Sekunden 
(IVIKS) bezeichnet. 

Einige Wurzehi reagieren nicht, andere, z. B. Sinapis, w’olil, ebenso 
Epikotyle von Helianthus und Sporangienträger von Phycomyces, 
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46. PhotowachstAimsreaktion von Sporangienträgern 
Ul y c 0 m y c e s bei Beleuchtung von 4 Seiten, mit 1. 
Ld 4000 MX. Beobachtungszeit bis zu 126 Mimiten 
(nach A. H. BlAAW). 

dode der Abszissenachse parallel lief. 


Bei der kleinsten Lichtmenge, Y 4 IMKS, tritt nach et\m 10 Minuten 
eine Beschleunigung des Wachstums ein, welche daraufhin in eine Ver- 
zögerung übergeht, während etwa 20 Minuten nach der Beleuchtung 
diese ganze Wachstumsreaktion aiisgeklungen ist, das frühere Dmikel- 
wachstum wieder aufgeiiommen wird. Diese Kurve ist so wenig auf- 
fallend, daß es die größte Mühe kostet, sie hier aufziifmden. Nimmt man 
größere Lichtmeiigen, so tritt die Peaktion eher auf, sie ist stärker, und 
es dauert länger, bis sie vollkommen ausgekluiigen ist. Nimmt man etwa 
210 MKS, so tritt die erste Peaktioii nach 3 Minuten zum Vorschein, es 
dauert aber 30 Minuten, bis alles aiisgeldiingen ist. Bei noch größeren 
Lichtmengen wird die Peaktioii vueder schwächer; z. B. bei der größten 
benutzten Lichtmenge, 1920000 MKS, war der Anfang der Peaktion 
nach 6 Minuten bemerkiicli, die ganze Erscheinung dauerte aber jetzt 


1 Blaatjw, A. H. : Licht und Wachstim I, II, HI. Z. Bot. 6 (1914); 7 (1915). 
Meded. Landbonwlioogesehool Wageningen 15 (1918). 
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1 Stunde. Bei fortdauernder Belichtung wird etwas Ähnliches beob- 
achtet, dann kann aber bei nachheriger Verdunkelung eine Dunkel- 
wachstnmsreaktion eintret en, wie das von Tollen aae^ konstatiert und 
später von anderen bestätigt wurde. 

Bei Keimlingen von Helianthus und bei Wurzeln von Sinapis 
tritt anstatt der Beschleunigung zuerst eine Hemmung des Wachstums 
auf ; indessen ist der Lichteinfluß bei höheren Gewächsen besser unter- 
sucht worden bei Avenakeimlingen, und zwar von verschiedenen For- 
schern. Ich nenne hier nur Sibrp u. Sbybold^, F. W. Wbnt^, van Dil- 
LEWYN“^ und FilzeR'L Hier kann man zwei verschiedene Eeaktionen 
unterscheiden, je nachdem die Spitze (y« — 1 untere 

Teil der Koleoptile belichtet wivd. Die Spitzenreaktion, welche schon 
bei geringen Liclitmengen zutage tritt, fängt nicht augenblicklich an, 
sondern erst etwa 30 — 40 Minuten nach der IBelichtung ; dann wird eine 
Verzögerung des Wachstums sichtbar, welcher eine Beschleunigung folgt. 
Erst nach etwa 2 oder 3 Stunden ist diese ganze Eeaktion beendet. Die 
sogenannte Basisreaktion dagegen zeigt sich fast augenblicldich — nach 
etwa 8 Minuten — , es tritt eine scharfe Verzögerung des Wachstums auf, 
daraufhin eine Beschleunigung, aber in etwa i/g Stunde ist die ganze 
Reaktion vorbei. — Es sind hier größere Liclitmengen benötigt, um eine 
Reaktion zu erhalten, als bei der Spitzenreaktion. Wird endlich die 
ganze Pflanze belichtet, so erhält man eine Kombination der beiden Re- 
aktionen. Das geht klar hervor aus der Abb. 47, wo die zwei Reaktionen 
gesondert und diejenige bei Belichtung der ganzen Pflanze angegeben sind. 

Während, wie wir bald sehen werden, die Spitzenreaktion wahrschein- 
lich auf den Einfluß des Lichtes auf den Wuchsstoff zurückzuführen ist, 
hält VAN Dillewyn es für wahrscheinlich, daß die Basisreaktion auf 
einer Permeabilitätsveränderung des Protoplasmas, durch das Licht her- 
vorgebracht, beruhe. 

Es mag angebracht sein, hier im allgemeinen einiges zu diesem angeb- 
lichen Einfluß des Lichtes auf die Protoplasmapermeabilität zu sagen, 
da diese eine gewisse Rolle gespielt hat, sowohl bei der Erklärung ver- 
schiedener Wachstumserscheinungen, als auch von Bewegungserschei- 
nungen, welche im nächsten Kapitel einer näheren Betrachtung unter- 
worfen werden. LEPEScmviNß hat zuerst die Behauptung aufgestellt, 
daß die Permeabilität des Protoplasmas der Blattgelenkzellen von 
Phaseolus durch das Licht erhöht würde; dasselbe glaubte er be- 
weisen zu können für die Epidenniszellen von Rhoeodiscolor und für 
Spirogyra. Ungefähr zu gleicher Zeit kam Tröndle’ zu ähnlichen Er- 
gebnissen bei Blattzellen von Buxus sempervirens. Eittino® hat 

1 Tollenaab, D.: Proc. Kon. Akad. Wet. Amsterdam 26 (1923). 

2 Siebp,LI. u. A. Seybolu: Jb. Bot. 65 (1918). 

3 Went, P. W. : Proc. Kon. Akad. Wet. Amsterdam 29 (1925). 

^ Van Dillewyn, C.: Rec. Trav. bot. neerl. 24 (1927). 

5 PiLZER, P.: Jb. Bot. 70 (1929). 

6 Lepeschkin, W.: Beitr. bot. Zbl. 24 (1909). 

Tröndle, A. : Jb. Bot. 48 (1910). 

8 Fitting, H.; Ebenda 56 (1915); 57 (1917). 
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dann aber zeigen können, daß die angewandte jMetliodik luigenügeiid 
war und deshalb nicht zu so weitgehenden Schlüssen berechtigte. Ich 
vnll die daraufhin stattgefundene Polemik hier nicht weiter erörtern, be- 
sonders weil vor wenigen Jahren Zycha^ gezeigt hat, daß die bei den 
besprochenen Versuchen erhaltenen Resultate aile innerhalb der Fehler- 
grenze liegen. 

Übrigens haben BLACKMAisr ii. PayisE“ bei Blattgelenken von Miinosa 
zeigen können, daß bei plötzlicher Beleuchtung und Yerdimkeliing die 
Exosmose der Zellen größer wird. Dazu wurde das elektrische Leitimgs- 
vermögen bei der aus tretenden Flüssigkeit bestimmt. Dagegen erhielt 
VA^T DiLyEWYN^, der in ähnlicher Art gearbeitet hat, bei Hypokotyleii 
von Helianthus annuus eine Permeabilitätsabnahme bei Beleuchtung 
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Abb. 47. Photowacbstumsreaktion von A v - wenn mit 100 MK während 5 Sekxinden 

belichtet wurde (allseitig) zur vom Pfeil ; ; i ■. / ii . «die ganze Pflanze belichtet, b nur die 

Spitze erhielt Lieht, c nur die Basis belichtet (nach E. W. Wejtt). 

während 200 Sekunden mit einer Lichtquelle von 400 MK. Ich übergehe 
weitere indirekte Methoden, wie diejenige von Braitnek.'^. Dagegen muß 
noch einen Augenblick hingewiesen werden auf mehr direkte Methoden, 
Erstens diejenige von Hoagla>td ii. Da^tis^. Dieselben arbeiteten mit 
Internodialzellen von Nitella, mit denen es möglich war, den Zellsaft 
einer einzigen Zelle zu analysieren; derart koimte gezeigt werden, daß 
Ionen von Gl, Br, J und ISTOa im Lichte viel stärker aufgenomnien werden 
als im Dunkeln. Und zuletzt hat Lepeschkin^ vor kurzem die Aufnahme 

1 Zycha, H.: Ebenda 08 (1928). 

2 Blackmait, V. H. u. S. G. Payxe: Aim. of Bot. 32 (1918). 

^ Var Dillewyr, C.: Ree. Trav. bot. neerl. 24 (1927). 

^ Bkaijner, L.: Z. Bot, 10 (1924). 

5 Hoaglard, D. R. u. Bavis, W.: J. gen. Physiol. 0 (1923). 

^ Lepescheur, W,: Amer. J. Bot. 17 (1930). 
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von Farbstoffen in lebende Zellen untersucht und konstatiert, daß diese 
Aufnahme im Lichte viel schneller stattfindet als im Dunkeln. 

Man muß also jedenfalls der Möglichkeit Eechnung tragen, daß der 
Einfluß des Lichtes auf das Streckungswaohstum der Zelle in erster In- 
stanz: auf Permeabilitätsänderungen des Protoplasmas beruht. 

Aus einer soeben erscheinenden Mitteilung von Cholodnyi geht her- 
vor, daß die Lichtwachstumsreaktion anders verläuft, wenn eine im 
Dunkehl aufgewachsene Pflanze plötzlich dem Lichte aiisgesetzt wird, 
als wemi sie allmählich stärkeres Licht erhält. Das wmrde speziell kon- 
statiert für abgeschnittene und des Primärblattes beraubte Hafer- 
koleoptilen, welche in Wasser von konstanter Temperatur beobachtet 
wurden. Es mag hier nur ganz kurz auf diese vorläufige Mitteilung hin- 
gewiesen werden, deren volle Konsequenzen erst später gezogen werden 
kö nn en. CHOLomsTV glaubt, daß der Unterschied sich erklären läßt, in- 
dem den Pflanzen in dem einen Falle ein plötzlicher energetischer Stoß 
versetzt wurde, in dem anderen Falle nicht. 

Nicht alle Spektralbezirke haben den gleichen Einfluß auf das Wachs- 
tum; schon Sacss hat gezeigt, daß es sich hier vorwiegend um eine 
Wirkmig der kurzwelligen Strahlen handelt, und immer wieder hat sich 
herausgestellt, daß Eot keinen merklichen Einfluß hat, ja selbst noch 
orange Strahlen können ungehindert benutzt werden, wenn man die Be- 
obachtungszeit nicht zu lange wählt. Solche Versuche können mit einer 
Qiiecksilberlampe ausgeführt werden, wo man durch Farbfilter be- 
stimmte Strahlen absorbiert. Dabei wird in letzter Zeit auch die frühere 
ziemlich ungenaue Art der Lichtmessung in Meterkerzen verlassen und 
anstatt dessen mit Bolometer die Intensität in Ergs pro Sekunde be- 
stimmt. Das ist zuerst geschehen von Koninosbebgi-eb^, später mit 
genaueren Methoden von Nxterkbebgk u. btj Btry^ ; für die Zukunft 
wird man wohl stets in dieser Art vergehen müssen. 

Verschiedentheh wurde auch der Einfluß von X-Strahlen auf das 
Wachstum untersucht und dabei gewöhnlich eine schädigende Wirkung 
gefunden^. Blaauw u. vau Heyniugehs haben bei Sporangienträgern 
von Phycomyces eine Eadiowachstumsreaktion gefunden, welche der 
Lichtwachstums reaktion ungefähr entgegengesetzt ist. 

Man hat sich natürlich auch gefragt, ob die Schwerkraft Einfluß auf 
das Wachstum hat. Veranlassung zu dieser Frage waren die Wachstums- 
Icrümmimgen, wnlche unter dem Einfluß der Schwerkraft auftreten kön- 
nen und worüber später berichtet wurden wurd. Es handelt sich also 
darum, ob es eine Geowachstumsreaktion gibt. Die darüber angestellten 

1 CnoLomsTY, X: Ber. dtsch. bot. Ges. 49 (1931). 

2 Koningsberger, V. J.: Eec. Trav. bot. neerL 19 (1922). 

^ DuBuy, H. G. u. E. XuBRNBERGK: Proc. Kon. Akad. Wet. Amsterdam 32 
(1929); 33 (1930). Eec. Trav. bot. neerl. 27 (1930). 

^ Siehe z. B. Eeich, L. : Stnd. PI. Phys. Lab. Charles Univ. Prague 3 (1925). 
— Bebsa, E.: Sitzgsber. Akad. Wiss. Wien, Mafch.-natnrwiss. KL 135 (1926). 

^ Blaaxtw, A. H. u. W. VAR Hbyrirger: Proc. Kon. Akad. Wet. Amster- 
dam 28 (1925). 
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Untersiiclimigen ergaben Avidersprecbendo Besiiltate, z. B. diejenigen von 
Clara ZoLLiKOFEid und Koin^ingsberoefi- : al)er in letzter Zeit hat 
DolK'"^ wohl mit vollkommener Sicherheit dargetan, daß es bei Hafer - 
keiinlingen eine Schwerewachstimisreaktion niclit gibt : er benutzte dabei 
das KoNiKCvSBERCrERsche Auxanometer mit der oben genannten Ver- 
besserung, daß die Ko leoptil spitze von einem Ring umgeben ist, der Ab- 
lenkungen aus der Längsrichtung unmöglich macht. Das Wachstiiiii der 
Koleoptilen war vollkommen unverändert, wenn inan sie vertikal 
stellte oder regelmäßig um eine horizontale Achse rotieren ließ : also un- 
abhängig von der Richtung, worin die Schwerkraft wirkt. 

Indessen gibt es immerhin mindestens einen Ball, wo die Sciiwerkraft 
ganz entschieden Einfluß hat auf das Längenwaclistiim, nämlich bei den 
Knoten der Gräser. Wenn ein Grassteiigel sich lagert, dann kann man 
bekanntlich beobachten, daß er sich vieder erhebt, und zwar solange, bis 
die Spitze wieder vertikal steht. Diese Erhebung, welche bei den Be- 
wegungen näher besprochen werden soll, findet in den Knoten statt, da 
diese anfangen an der Unterseite stärker zu wachsen als an der Ober- 
seite. In vertikaler Stellung findet überhaupt kein Wachstum statt. 
Wenn man jetzt einen solchen Grashalm nm eine horizontale Achse 
langsam regelmäßig drehen läßt, sieht man diese Knoten sich ver- 
längern. Sie nehmen ihr Wachstum also auf, sobald die Schwerkraft 
nicht mehr in der Längsrichtung wirkt. Schon Sachs*^ hat solche Ver- 
suche ausgeführt, spater aber verschiedene andere Untersucher, wovon 
ich nur den letzten, Jost^, nenne. 

Mechanische Einflüsse können sich auf das Wachstum geltend ma- 
chen, z. B. ein Druck als Wachstums verhindernd, während andererseits 
bekanntlich wachsende Zellen sehr starke Druckkräfte erzielen kömien. 
Man kann sich davon leicht überzeugen bei Sprengung von Felsen durch 
wachsende Wurzeln, übrigens hat Peeefer^ diesen Druck auch experi- 
mentell bestimmt. Zug kann das Wachstxim fördern, aber axxch anfäng- 
lich hemmend daraxxf einwirken, vde Hegler'^ gefxxnden hat. 

Daß es axxch eine Thermowaclistnmsreaktion gibt, ist verschiedent- 
lich hervorgehoben, z. B. von SiLBERSOBrnnDT® für Whxrzehi von Lixpi- 
nus angustif olixxs. Bei Temperatnrweciisel würde erst eine Wachs- 
tumsbeschlexxnigimg stattfinden, daraxxf hin eine Verzögerixng xxnd dann 
wieder eine Beschlennigxxng bis zur normalen Wachstixmsgeschwindig- 
keit. Ermann^ fand eine Theimiowachstumsreaktion bei Avena koleo- 
ptilen. 


\ ZOLLIKOEEB, G. : Rcc. Tiav. bot. neerl. 18 (1922). 

2 Konihgsbergeb, V, J.: Ebenda 19 (1922). 

3 Dolk, H. E.: Geotropie en groeistof. Riss., Utrecht 1930, dort weitere 
Literatur. 

Sachs, J.: Arb. bot. Inst. Würzbxirg 1 (18'7’2). 
ö Jost, L.: Ber. dtsch. bot. Ges. 42 (1924). 

6 Peeeeee, W. : Abh. säcbs. Ges. Wiss. Leipzig 20 (1893). 

7 Hegleb, R. ; Beitr. BioL Pflanz. 6 (1893). 

8 SiLBEBSCHMiDT, K. : Ber. dtsch. bot. G-es. 43 (1925). 

9 Ebmanh, 0. : Ebenda 44 (1926). 
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Wir wollen andere äußere Faktoren, welche das Längenwachstum be- 
einflussen können, hier nicht weiter besprechen, hauptsächlich weil sich 
zu wenig davon sagen läßt. Man kann schon verstehen, daß bestimmte 
Nährsubstanzen das Wachstum fördern können, in gewisser Hinsicht 
kann man hier das schon besprochene Wasser dazu rechnen. Man weiß 
auch, daß bestimmte Gifte in sehr geringen Dosen verabreicht, das 
Wachstum fördern können. Das alles gehört aber kaum hierher und 
mehr unter das Kapitel Ernährung. Man weiß auch, daß die Wasserstoff - 
ionenkonzentration eine Holle bei der Aufnahme der Nährstoffe spielt 
und deshalb indirekt das Wachstum beeinflussen muß. Man hat weiter 
viele Experimente angestellt über den Einfluß der atmosphärischen 
Elektrizität, w^elche aber sich ziemlich widersprechende Resultate er- 
gaben. Am meisten wird man wohl den Versuchen V. H. Blackmans und 
seiner Schule^ Zutrauen schenken, aus denen hervorgeht, daß ein Strom 
von hoher Spannung begünstigend auf das Wachstum wirkt, dabei aber 
keine Proportionalität zvdschen elektrischer Energie und Wachstum ge- 
funden wird, daß geringe elektrische Ladungen die Wachstumsgeschwin- 
digkeit fördern. Ob es sich auch hier um die Bildung bestimmter Sub- 
stanzen handelt, weiß man nicht. 

Nur bringen solche chemische Substanzen, welche das Wachstum 
günstig oder ungünstig beeinflussen, luis von selbst zur Besprechung der 
Wuchsstoffe oder Wuchshormone des nächsten Abschnittes. 

Es erübrigt hier wohl ebenfalls, etwas über die sogenannten ,,Auxi- 
mone"'' Bottoimxbys zu sagen, da es sich wohl herausgestellt hat, daß 
ihnen nicht die Bedeutung zukommt, welche ihr Entdecker daran 
Imüpfte^. Es handelt sich um Substanzen, welche im Humus vorhanden 
sind, und welche schon in ganz geringen Mengen wachstumsf ordernd wir- 
ken würden. Es ist wahrscheinlich, daß es sich hier um die Wirkung 
kleiner Bisenmengen handelt. 

Wuchsstoffe — • Wuchshormone. Es hat sich in den letzten Jahren 
gezeigt, daß sowohl die Zellteilung als wie auch die Zellstreckung unter 
dem Einfluß von bestimmten Substanzen stehen, welche vorhanden sein 
müssen, wenn auch nur in äußerst geringen Mengen, soll überhaupt Tei- 
iung oder Streckung stattfinden. 

Sprechen wir zuerst von der Zellteilung, so hat Habbrlandt^ hier 
den Weg gezeigt. Es handelt sich dabei um Zellteilungen, welche nach 
\'erwmidung auf treten, wie man solche bei angeschnittenen Kohlrabi- 
oder Kartoffellmollen beobachten kann. 

Bekanntlich schließen Wunden bei Pflanzen sich sehr oft ziemlich 
leicht. Das geschieht z. B. bei Si]3honeae derart, daß eine Proto- 
plasmamasse austritt, und daß der übrige Teil sich einfach mit einer 


1 Blackmax, V, H., A. T. Legg u. F. G. Geegoby: Proc. roy. Soc. London 

B. 95 (1923). 

2 Siehe z. B. Claek, N. A. u. E. M. Bollee : Soil Sei. 17 (1924). ~ Olsex, C. : 

C. r. Carlsberg 18 (1930). 

3 Habeelaxdt, G.: Sitzgsber. preuß. Akad. Wiss., Physik.-math. KL 1913 
bis 1914, 1919, 1920, 1921, 1922. Beitr. allg. Bot. 2 (1921). 
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neuen Zellhaut umkleidet . Bei ri eien niederen Pflanzen t roclcnen Wunden 
einfach aus, bei höheren bildet sich ein Whindgewebe, es sei Wundkork 
oder ein sehr lockeres CTeflechb weißer Zellen, ein sogenannter Whmd- 
callus, worin sich dann später auch wieder Kork bilden kann. Kiiii hat 
Haberla'Ndt bei Kohlrabi und Kartoffebi zeigen können, daß im (Tegen> 
Satz zu unbehandelten, wenn die Wundfläche mit Wmsser genügend ab- 
gespült wird, keine oder nur sehr vereinzelte Zellteilungen stattfinden, 
Avährend diese dagegen in großer j\[enge auf treten, wenn man die Wund- 
fläche mit einem Brei derselben Pflanzenart bedeckt. Dieser Brei kann 
auch auf 100® erhitzt werden, ohne seine Wirksamkeit zu verlieren. 
Haberlandt spricht hier im Anschluß an Befunde bei Tieren von 
,,Wundhormonen'k ÄliiiUches kann man auch bei Haaren, z. B. von 
Pelargonium, welche man teilweise abgerieben hat, beobachten. Solche 
Substanzen sollen auch vom Phloem der Gefäßbilndel ausgeschiedeii 
werden, wie sich das herleitet aus der Tatsache, daß Kartoffelstücke ohne 
Phloem keinen Wundkork bilden, daß man diese dagegen zur Ivork- 
bildung veranlassen kann, w^enn man ein Stückchen einer Kartoffel mit 
Gefäßbündehi der Wunde anlegt. Übrigens halt Haberla:n'Dt es für sehr 
wahrscheinlich, daß auch bei der normalen Korkbildung solche Hormone 
eine Holle spieleiP, ebenso bei Zeilteikmgsvorgängen, w’elche sich im 
Bmbryosack abspielen, z. B. dort, wo Adventiveinbryonie gefunden 
wird. Übrigens weiß man von diesen Stoffen noch sehr wenig, hat sie 
auch bis jetzt noch nicht ans den Pflanzen heraiisbekommen können. 

Hierzu muß übrigens bemerkt werden, daß Nemec vor kurzem- 
Beobachtungen über bakterielle Wuchsstoffe mitgeteilt hat. Bei einer 
Hachuntersuchung der HABERLANDTschen Befunde konnte derselbe 
keine positiven Kesultate erhalten außer in denjenigen Pällen, wo sich 
an der Wnndf lache Bakterien angesiedelt hatten. Das führte zu einer 
Untersuchung des Einflusses von Bakterienkulturen, wie von Bacillus 
Coli, Bac. Megatherium usw. auf Wunden hei Kohlrabi und ganz be- 
sonders bei Wurzeln von Cichorie. In letzterem P’alle wurde an der von 
der Bakterienkultur bedeckten Pläche eine starke Gallusbildung be- 
merklich, wdilirend an den nicht von Bakterien bedeckten Teilen kaum 
Gallus entstand. Dagegen fand hier Sproßhildung statt, welche au den 
von den Bakterien bedeckten Teilen vollkommen fehlte ; dort aber ent- 
wickelten sich Wurzeln. Daß es sich dabei nicht um die lebenden Bak- 
terien, sondern um von diesen gebildeten Substanzen handelt, geht daraus 
hervor, daß man dasselbe erreichen kann bei mittels Chlor oforiu ab- 
getöteten Kulturen. Dagegen werden diese bakteriellen Wuchsstoffe 
durch Hitze vernichtet, sie sind thermolabil. 

Vielleicht ist es angebracht hier ein paar Worte über die sogenannten 
,, mitogenetischen Strahlen^' anznschließeii. Bekanntlich behauptet 


1 Habeelakdt, G.: Sitzgsber. preiiß. Akad. Wiss., Physik.-math. Kl. 23 
(1921). 

2 Kemec, B.: Z. Vestniku Kral Oes. Spol Kauk 2 (1929) Ber, dtseb. bot. 
Ges. 48 (1930). 
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(4rR\viTscH^, daß ver.sehiedene tieri.sche und pflanzliche Clewehe, auch 
Gewehebrei, kiirzmdiigt* ßirahlen aussenden. welche die Feranlassung 
zu Zelltelliiiigeii sein würden. Bewiesen ist <liese Beiiauptiing bis jetzt 
nicht, lind es wird auch nicht leicht sein den Beweis zu erbringen, w^ell 
es sieh iinnier um ein i\[e]ir oder VWniiger von Zellteilungen handelt. 
Prinzipiell ist es ja niclit unmöglich, daß lebende Pflanzen bestimmte 
Strahlen aussenden, ahei* andererseits ist bemerkt worden, daß die 
Wirkung des Zwiebel iireis nicht auf solchen Strahlungen sondern auf 
dem Seidbl beruht, welches bekanntlich sehr flüchtig ist. Indessen 
seiieint es meines Erachtens noch zu früh, über diese viel diskutierte 
Frage jetzt schon ein Pkteil zu fäUen: sie kann also hier nur mit diesen 
fniar Worten berülirt werden. 

Viel ! besser bekannt ist eine Substanz, welche eine Bolle beim Strek- 
kiiiigswachstum spielt, von der vielleicht wohl gesagt werden kann, daß 
ohne ihr überhaupt keine Zellstreckung möglich ist. Zwar ist die Sache 
erst in einigen Fällen genauer untersucht, jedoch ist dieser Wuchsstoff 
jedenfalis sehr allgemein verbreitet. Ein genaues Studium hat bis jetzt 
eigentlich fast nur bei Graskoleoptilen stattgef linden. Dort, speziell bei 
Aveiia, hat Boysen-Je>?sen- zuerst die Existenz solcher Substanzen 
poniert, während bald darauf Paal^ diese bewiesen hat. Die €4esc}iichte 
der Entwicklung des Wiichsstoffbegriffes kann weiter übergegangen 
werden ; wer sich dafür interessiert, findet sie in den Publikationen der 
letzten Jahre, z. B. von F. W. Went-^ und von Dolk^. Nur soviel kann 
gesagt werden, daß die Spitze der Gramineenkoleoptileii einen Stoff 
sezerniert, der von dort nach der Basis hin transportiert wird ; entfernt 
man diese Spitze (etira 1 — 2 mm), so hört das Wachstum des Stumpfes 
auf, fängt aber wieder an, wenn eine Spitze auf den Stumpf gestellt wird, 
selbst wenn man zwischen diese Spitze und den Stumpf ein wenig 
Gelatine gebracht hat. Wird dazwischen aber ein Micablättchen gelegt, 
.so wird der Stoff nicht dixrcligelassen und das Wachstum setzt also 
nicht wieder ein. Inzwischen müssen diese Versuche innerhalb 2 Stunden 
aiisgeführt werden, denn die Spitze des dekapitierten Stumpfes fängt 
allmälilieh an wieder neuen Wuchsstoff zu bilden (man drückt das wohl 
einmal so ans, daß man sagt eine neue physiologische SjDitze werde 
regeneriert). Die Versuche werden am besten so ausgeführt, daß man 
die Spitze dem Stumpf einseitig auf setzt; daraufhin erhält dann nur die 
eine Flanke des Stumpfes mehr Wuchsstoff, infolgedessen wird ihr 
Wachstum gefördert, dasjenige der gegenüberliegenden Flanke nicht, 
und eine Spitzenahlenkung tritt ein. Ans verschiedenen Untersuchungen, 
besonders denen Beyebs®, CHOLonnys? und SöDmoss, hat sich er- 

^ (4tjb WITSCH, Alex. : Das Problem der Zellteilung physiologisch betrachtet. 
Berlin 1926. 

^ Boysex- Jensen, P.: Ber. dtsch. bot. Ges. 28 (1910). 

3 P.Ul, A.: Ebenda S2 (1914). Jb. Bot. 58 (1919). 

^ Wext, F. W. : Bec. Trav. bot. neerl. 25 (1928). 

Dolk, H. E.; Geotropie en groeistof. Diss., Utrecht 1930. 

ö Beyee, A.: Biol. Zbl. 45 (1925). 

‘ Oholodxy,, N.: Jb. Bot. 45 (1926). 8 Sönixo, H.: Jb. Bot. 45 (1926). 



Wuchsstoffe — Wuchshormone. 


285 


gebeiij daß diese Substanz niclit spezifisch, ist, daß also z. B. Avena- 
spitzen auch das Wachstum anderer Gr a min een keimlinge beeinflussen 
kömien und umgekehrt. 

Eine mehr messende Bestimmung des Wuchsstoffes wurde erst mög- 
lich als es E. W. Went gelang denselben aus Koleoptilspitzen von 



Abb. 48. Methode zur Erhaltung und Dosierung des Wuchsstoff " *. ’ uit 12 Koleoptil- 

spitzen. 2. Die Spitzen entfernt, der Agar in 12 Würfelclien . mit Einschnitt, 

wodurch 4 und 5 die Spitze entfernt wird. 6. Das erste Blatt 5 gezogen. 7. Ein 

Agarwiirfelclien seitlich auf den Stumpf gesetzt, woraus eine Krümmung resultiert, in S ahgehildet 

(nach E. W. Went). 


Avena in Agar-Agar oder Gelatine hineindiffundieren zn lassen. Die 
Art und Weise, wie vorgegangen wird, läßt sich aus der Abb. 48 ersehen. 
Weim man Spitzen abschneidet und dieselben auf Plättchen von 3 vH 
Agar stellt (diese Agarsoheibchen können in 90 vH Alkohol aufbewahrt 


werden, müssen dann aber vor 
dem Gebrauch gewässert wer- 
den), dann diffundiert der 
Wuchsstoff in den Agar liinein . 
Werden die Spitzen dann nach 
etwa 1 Stunde entfernt, so 
können die Agarplättchen in 
kleine Würfel geteilt werden 
und diese Würfelchen werden 
dann den dekapitierteii Kole- 
optilen einseitig aufgesetzt. 
Man schneidet dazu erst die 



Ahh. 49. Wachstum einer KoleoptUe von Avena. Auf 
den Abszissen die Zeit in Minuten, als Ordinate die 
Waclistumsgeschwindigkeit in 10/i pro Stunde. Der 
arrirte Teil ist Spitze, der helle Teil Basis. Dort wo 
die Kurve unterbrochen ist, wnrde dekapitiert (nach 
H. E. DOLK). 


Spitze ab, zieht dann das Primärblatt etwas heraus, damit es einerseits 
durch sein Wachstum das Würfelchen nicht hiiiwegschieht, andererseits 
als Halter, woran man die Würfelchen befestigt, benutzt werden kann. 
Übrigens ist die Methodik in der letzten Zeit noch wieder verbessert^. 

Dolk hat zeigen können, daß der Wuchsstoff nicht nur das Wachs- 
tum fördert, sondern daß ohne Wuchsstoff überhaupt kein Wachstum 


1 Vak deb Wey, H. G. : Proc. Kon. Akad. Wet. Amsterdam 34 (1931). 




286 


Wachstum. 


stattfindet. Wenn mau nämlich Haferkoleoptilen dekapitiert, so findet 
erst noch einiges Wachstum statt, welches aber bald sehr gering wird, 
wie aus der graphischen Darstellung der Abb. 49 hervorgeht. Daß hier 
überhaupt noch Streckung sichtbar ist, rührt daher, daß noch immer 
etwas Wuchsstoff vorhanden war. Wird jetzt zum zweiten Male deka- 


160 

m 

IW 



Abb. 50. Wie Abb, 49, aber nach der zweiten Dekapitation wird Wuchsstoff aufgesetzt (nach H. E. 
^ Dolk). 

pitiert, so kommt das Wachstum vollkommen zum Stillstand. Es setzt 
erst wieder ein nach der oben schon genannten Eegeneration des Wuchs- 
stoffes, oder wenn mit Absicht Agar mit Wuchsstoff auf den Stumpf 
gebracht wird, wie in dem Fall, der in der Abb. 50 graphisch dargestellt 
wmrde. 

Das geht aus den nachfolgenden Zahlen Heyks^ vielleicht noch 
besser hervor: 
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3- Heyj?-, A. ist. J.: Proc. Kon. Akad. Wet. Amsterdam 34 (1931). Kec. Trav. 
bot. neerl. 28 (1931). 
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Dieselben geben in aufeinanderfolgenden kalben Stunden das Wachs- 
tum von Haferkoleoptilen in Einheiten von 40 /i, und zwar normal und 
dekapitiert. Es sind drei Serien ; in jeder Serie wurde nach dem Vertikal- 
strich auf die dekapitierten Pflanzen Agar teilweise ohne und teilweise 
mit Wuchsstoff gegeben. Während im erstgenannten Fall das W^achs- 
tum äußerst gering bleibt und nur ganz allmählich wieder einsetzt 
(infolge Degeneration des Wuchsstoffes), wird dasselbe dort, wo Wuchs-' 
Stoff zugesetzt wmrde, wieder ganz normal, übertrifft bisW'eilen selbst 
dasjenige von normalen Pflanzen. 

Wenn man das Agarplättchen mit W'uchsstoff auf ein anderes Plätt- 
chen ohne denselben legt, so diffundiert der Stoff auch hier hinein und 
man kann ihn in dieser Weise verdünnen. Es zeigt sich dann, daß bei 
den Avenakoleoptilen die Ablenkung der Spitze der Wuchsstoff menge 
proportional ist, wenn man nur mit großen Verdünnungen arbeitet. Man 
erhält z. B. folgende Tafel: 

Anzahl der Spitzen Unverdünnt Einmal verdünnt Zweimal verdünnt 
6 11,2 + 0,5 5,5 i 0,4 2,8 + 0,8 

12 — 11,2 + 0,4 0,8 + 0,4 

Die Zahlen sind hier in Grad Ablenkung von der Vertikalen mit dem 
berechneten mittleren Fehler angegeben. Hier ergibt sich eine voll- 
kommene Proportionalität zwischen Wuchsstof fmenge und Ablenkung. 
Im Botanischen Institut in Utrecht werden jetzt also Avenakoleoptilen 
zur genauen Dosierung des Wuchsstoffes benutzt. Dabei muß indessen 
darauf geachtet werden, daß bei höheren Konzentrationen ein Hem- 
mungsfaktor auftreten kann; infolgedessen muß immer genügend ver- 
dünnt werden. 

Daß der Wuchsstoff nicht spezifisch ist, geht schon daraus hervor, 
daß jetzt fast immer Maiskeimlinge benutzt werden um den Stoff zu 
erhalten, weil man dann größere Mengen bekommt, während der Kon- 
troUversuch zur Bestimmung der Quantität stets mit Haferkeimhngen 
ausgeführt wird. Außerdem ist es Fräulein Uyldert^ gelungen die 
Wirkung des Hafer Wuchsstoffes bei Blütenstielen von Belli s perennis 
zu zeigen. Wenn man junge Inflorescenzen von Belli s oberhalb genau 
am Stiel abschneidet, so kommt das Wachstum dieses Stieles zum Still- 
stand; wird dann von neuem ein Köpfchen darauf befestigt, so wird 
das Wachstum wieder aufgenommen. Dasselbe kann man nun aber 
auch erreichen mit aufgesetzten Agarwürf eichen mit Avena Wuchsstoff. 

Ja, es hat sich vor kurzem aus den Untersuchungen Kielsens^ ge- 
zeigt, daß auch Pilze Wuchsstoff bilden können — bei ihm Rhizopus 
suinus, im Utrecht er Institut aber auch andere Bhizopus arten. 
Daneben hat sich hier ähnliches ergeben für Kulturen von Bacillus 
coli. Dann hat man schon länger gewußt, daß im Malzextrakt, im 
Speichel und in Diastase Wuchsstoff enthalten ist. Fraglich bleibt dabei 


1 Uyldeet, J. : Proc. Kon. Akad. Wet. Amsterdam 31 (1927). 

2 Kielsex, K.: Planta (Berl.) 6 (1928). 
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natürlich vorläufig, oh es sich dabei stets um dieselbe Substanz handelt 
oder ob eventuell verwandte Stoffe hier eine Rolle spielen. 

Das bringt uns zur Frage nach der chemischen Natur des Wuchs- 
stoffes. Aus vorläxxfigen Bestimmungen hat F. W. Went ableiten 
können, daß derselbe gegen lOO^C Erwärmung bestand ist, ebenso gegen 
Austrocknxxng, daß Licht keinen Einfluß daraxxf hat, NiELSEiT fand 
‘denjenigen von Rhizopus ätherlöshch, F. W. Went bestimmte aus der 
Diffusionsgeschxvindigkeit das Molekxxlargewicht auf etxva 376, also von 
der Ordnung desjenigen des Rohrzxxckers. 

Axis den Untersuchungen Dolks^ und Gholodnys^ geht hervor, daß 
die Schwerkraft keinen Einfluß auf die Wxichsstoffmenge in der Hafer- 
koleoptile hat, wenn sie zwar, wie wir nacJiher sehen werden, wohl die 
Strömungsrichtung des Wuchsstoffes bestimmt. Für das Licht hat 
F. W. Wekt dargetan, daß dasselbe ebenfalls, wie wir später sehen 
■werden, die StrÖmungsrichtxxng des Wuchsstoffes beeinflußt, aber daß 
daneben auch eine gewisse Menge in der Spitze des Haferkeimlings ver- 
nichtet wird, oder w^enigstens unwirksam gemacht. Das würde speziell 
in der ersten halben Stmxde der Lichteimvirkung stattfinden, später 
■wird das Gleichgewicht mehr oder weniger wieder hergestellt; das 
Wuchsstoffdefizit schwankte zwischen 7 und 38 vH. CHOLomsTY hat 
dem widersprochen; er meint, daß auch das in die Länge wirkende 
Licht nur die Strömungsrichtung, aber nicht die absolute Wuchsstoff- 
menge würde beeinflussen. Hier ist ein Widerspruch, der sich augen- 
blicldich nicht lösen läßt, wenn zwar erwähnt xver den muß, daß Cholod- 
NY nirgends Wuchsstoff mengen gemessen hat und nur indirekte Schlüsse 
aus seinen Versuchen gezogen hat. Die früher behandelten Photo - 
Wachstumsreaktionen lassen sieh nun mit Hilfe des hier genannten 
Lichteinflusses auf den Wuchsstoff erklären. Wie gesagt, ■wird bei Be- 
lichtung von Dunkelpflanzen erst etwa 20 vH des Wuchsstoffes ver- 
nichtet ; es fließt also weniger Wxxchsstoff wie früher nach den wachsen- 
den Zonen zxx xxnd infolgedessen wird das Wachstxxm gehemmt. Nachher 
aber wird das frühere Gleichgewicht wieder hergestellt xxnd damit die 
Waciistumsvergrößerung wieder rückgängig gemacht. Es daxxert natür- 
lich einige Zeit bis sich die Wuchsstoffänderungen in der Spitze auch 
in den weiteren wachsenden Zonen bemerklich machen, xxnd es läßt sich 
deshalb axxch sehr gxxt verstehen, warum die Spitzenreaktion sich als 
lange Reaktion dar stellt. 

Der Wuchsstoff wii*d in den Koleoptilen mit einer solchen Geschwin- 
digkeit transportiert (nach xxn veröffentlichten Versxxchen van der Weys), 
daß keine Rede davon sein kann, daß es sich hier xxm Diffusion handeln 
könnte ; die weitere Forschung wird hier angreifen müssen, um uns 
instand zu setzen von dieseixi Transport etwas mehr zxx sagen. 

Fragt man sich jetzt, wie der Wuchsstoff axxf die Zellstreckung ein- 
wirkt, so haben uns hier Untersuchungen von Horbexts de Haas^, 

1 Dolb, H. E.: Geotropie en groeistof. Biss., Utrecht 1930. 

2 Choloduy, N.: Planta (Berl.) 7 (1929). Jb. Bot. 78 (1930). 

3 Hoebexts de Haas, R.: Proc. Kon. Akad. Wet. Amsterdam 30 (1928). 
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SöDiNG^ lind besonders von Heyn^ viel W^iclitiges ergeben. Daraus 
geht hervor, daß der Wuchsstoff speziell auf die Zellhaut wirkt, wenn 
auch zwar vielleicht erst auf das Protoplasma ; aber nur die Verände- 
rung der Zellhaut läßt sich messen. Die Plastizität (oder Pluidität) 
der Zellhaiit wird erhöht und damit erfolgt eine erhöhte Streckung 
der Zelle. 

Das geht aus den hier folgenden Versuchen hervor. Am leichtesten 
läßt sich der Einfluß des Wuchsstoffes demonstrieren, wenn man dekapi- 
tierte Avenakoleoptilen in horizontale Stellung bringt, darauf einige 
mit Wuchsstoff haltigem Agar versieht, andere nicht. Wenn man dann 
leichte Metallreiter, wie solche zum Wiegen benutzt werden, auf das 
freie Ende der Koleoptilen anbringt, so sieht man diejenigen mit Waichs - 
Stoff durchbiegen. Das hat nichts mit irgendeiner Zunahme des Turgors 
zu tun, oder mit Steigerung der elastischen Dehnbarkeit der Zellhaut, 
sondern nur mit einer Vermeliruiig dieser Plastizität oder Pluidität, 
wenn man ein anderes Wort benutzen will-. 

Man kann das auch noch in anderer Weise zeigen. W^enn man z. B. 
Koleoptilen durch daran gehängte Gewichte dehnt, so ergibt sich, daß 
die plastische Dehnbarkeit nach der Dekapitation abnimmt, und zwar 
bis etwa 3 Stunden nach der Dekapitation ; daraufhin steigt sie wieder, 
offenbarweiljetzt Wuchsstoff regeneriert wird. Hat man auf dekapitierte 
Koleoptilen Agar mit Wuchsstoff gesetzt, so ist die Dehnbarkeit größer 
als ohne solchen W^uchsstoff, wenn sie auch nicht den Wert der normalen 
Koleoptilen erreicht, offenbar weil die Wuchsstoffmenge immerhin 
kleiner ist als im NormalfalL 

Man kann aber zeigen, daß in solchen Pällen die Maximaldehnung 
noch gar nicht erreicht ist. Wenn man solche Zellen nämlich in Wasser 
bringt, so wird die Dehnung weiter gehen, ganz speziell w^enn Wuchs- 
stoff vorhanden ist. Die Verlängerung war dabei z. B. 34 gegen 13,4 
ohne Zusatz von Wuchsstoff, oder auch normal gegen dekapitiert als 
40:28. Wenn man aber dann nachher plasmolysiert, findet man in der 
Verkürzung keinen Unterschied, im letztgenannten Falle betrug diese 
z. B, 106 gegen 101. D. h.: die Verlängerung der ZeUhaut, welche eine 
Folge des Wuchsstoffes ist, hängt nicht mit einer Änderung der elasti- 
schen Dehnbarkeit dieser Zellhaut zusammen. Der Wuchsstoff ändert 
dahingegen die nicht elastische Deformierbarkeit, welche man Plastizität 
oder eventuell Fluidität nennen kann. 

Wenn man Koleoptilen abschneidet und dieselben verhindert Wasser 
aufzunehmen, so findet kein Wachstum statt. Indessen hat der Wuchs- 
stoff dennoch seine Wirkung getan und die Zellhaut plastisch geändert, 
denn wenn man solche Koleoptilen nachträglich in Wasser bringt, findet 
eine starke Verlängerung statt, welche nicht auf tritt bei vorher der 
Spitze beraubten Koleoptilen, dagegen wohl bei denen, -wo man diese 
Spitze durch ein Agarblöckchen mit Wuchsstoff ersetzt hat. 

1 SöDiuo, H.: Jb. Bot. 64 (1925). 

2 Heyu, A. N. J. : Proc. Kon. Akad. Wet. Amsterdam 33 (1930); 34 (1931). 
Rec. Trav. bot. neerl. 28 (1931). 

Kosfcytschew-Went, Pflanzenphysiologie II. 
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Damit fällt die alte SAOHSsche Theorie der Zellstreckung, wonach 
die Zelihaut durch die Turgordehnung elastisch gespannt würde, worauf- 
hin dann durch Intussuszeption oder Apposition die Dehnung wieder 
aufgehoben würde. Laitrekt^ hat vor vielen Jahren schon darauf hin- 
gewiesen, daß es sich beim Sporangienträger von Phycomyces ganz 
entschieden anders verhält. Er sagt, daß aus seinen Versuchen hervor- 
geht, daß die Cellulose der Membran beim Wachstum ii'gendeine Ver- 
änderung erleidet, wodurch sie weicher wird (,,se ramollit“), was er der 
Wirkung eines Enzyms, das vom Protoplasma abgeschieden würde, zu- 
schreibt. 

Bei der Zellstreckung ist also die primär sich ändernde Phase die 
Erhöhung der Plastizität der JVIembran durch den Wuchsstoff. Die nor- 
male Turgorkraft ist imstande, solche Membranen zu überdehnen, wobei 
eine irreversible Oberflächen Vergrößerung der Zellhaut zustande kommt. 
Die Erhöhung der elastischen Dehnbarkeit tritt nur auf, wenn Wachs- 
tum stattfindet; sie ist als die Folge davon zu betrachten, nicht als die 
Ursache. Eine Erniedrigung dieser elastischen Dehnbarkeit tritt auf bei 
Waclistumshemmung : diese Vorgänge sind vielleicht kausal mit dem 
Vorgang der Substanz Vermehrung der Zellhaut verbunden. 

Der Wuchsstoff, über den bisher gehandelt wurde, ist jedenfalls nicht 
die einzige chemische Substanz, w^elche das Wachstum beeinflussen 
kann. Sehr 'wahrscheinlich gibt es deren mehrere, wie wir das noch bei 
der Behandlung der Korrelationen sehen werden. Vor vielen Jahren 
hat Sachs schon darauf hiiigevdesen-, auch wo er über sogenannte 
hlütenbildende Substanzen handelt, welche unter dem Einfluß ultra- 
violetten Lichtes in den Blättern gebildet und von dort dem Vegetations- 
punkt zugeführt werden sollen. Indessen, das sind immer doch noch 
ziemlich hypothetische Substanzen. 

Viel reeller ist, was in den letzten Jahren über wnrzelbildende Sub- 
stanzen gefunden wurde. F. W, Went^ hat Stecklinge von Acalypha 
hergestellt bei frühzeitig entblätterten Exemplaren. Diese Stecklinge 
bilden keine oder fast keine Ad venti wurzeln ; sind Blätter vorhanden, 
so entstehen die Wurzeln wohl. Es wurde an die Möglichkeit gedacht, 
daß aus den Blättern wurzelbildende Substanzen im Bast nach der Basis 
des Stecklings Zuströmen und daß sie dort die Wurzelbildung veran- 
lassen. Tatsächlich gelang es aus Blättern Substanzen herausdiffun- 
dieren zu lassen, diese aufzuiiehmen in Agar-Agar und diesen Agar an 
entblätterte Stecklinge zu applizieren derart, daß diese anfingen Ad- 
ventive urzelii zu bilden. Eine selbe oder wenigstens eine ähnlich wir- 
kende Substanz konnte aus Blättern von Carica Papava und aus Malz 
erhalten werden. 

In dieser Hinsicht kann auch noch ganz kurz auf Beobachtungen 
von Bxjrgeef^ und von Fräulein Verkaik^ hingewiesen werden, aus 


1 Laurent, E.: Bull. Acad. roy. Belg. 3e Ser. 10 (1875). 

I Sachs, J.: Arb. bot. Inst. Würzburg 2 (1880/1882); 3 (1887). 
Ment, F. W.: Broc. Kon. Akad. Wet. Amsterdam 32 (1929). 
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denen liervorgelit, daß bei einigen Mucorineae, das — Mycel eine 
Substanz abscheidet, welche durch Agar und Celloidin diffundieren kann 
und welche beim + Mycel die Bildung von Zygoj^horen veranlaßt. Wenn 
zwar behauptet werden könnte, daß es sich hier um Substanzen handelt, 
welche den Sexualhormonen anzugliedern sind, so wird hier doch ganz 
entschieden Wachstum angeregt und deshalb werden diese Unter- 
suchungen kurz erwähnt. 

Zweitens hat Fitting» uns gezeigt, daß das Welken von befruchteten 
Orchideenblüten in verschiedenen Fällen von Substanzen verursacht 
wird, welche vom Pollen abgeschieden werden. Man könnte hier meinen, 
daß es sich nicht um eigentliches Wachstum handelt, weshalb diese Sub- 
stanzen hier keine Erwähnung verdienen würden. Indessen glaube ich 
sie dennoch ganz kurz nennen zu müssen, da sie meines Erachtens 
einmal in derselben großen Gruppe von Stoffen zusammengefaßt werden 
müssen, wie diejenigen, die hier ausführlicher besprochen wurden. 

Formative Einflüsse der äußeren Bedingungen. Schon am Anfang 
dieses Kapitels wurde darauf hingewiesen, daß Wachstum nicht allein 
eine irreversible Vergrößerung der Pflanze oder ihrer Organe bedeutet, 
sondern daß diese Vergrößerung stets in sehr genau angegebene Bahnen 
verläuft, daß eine ganz bestimmte Form residtiert. Ist diese Form nun 
bei allen Arten ein und für allemal gegeben, oder macht sich auch hier 
der Einfluß der äußeren Bedingungen geltend? Letzteres ist ganz ent- 
schieden der Fall, d. h. die Form eines Pflanzenteils kann wechseln je 
nach der Natur der äußeren Faktoren, worunter es sich entwickelt. In 
der Morphologie wird man also der Tatsache Bechnung tragen müssen, 
daß es keine konstanten Formen gibt und man wird den formativen 
Einfluß der äußeren Umstände studieren wollen. Es tritt hier die neue 
Wissenschaft der experimentellen Morphologie zutage, welche sich in 
den letzten Jahrzehnten entwickelt hat und wovon es fraglich sein mag, 
ob sie in einem Physiologiebuche behandelt werden soll. Inzwischen 
verwischt sich hier die Grenze zwischen der Formenlehre und der 
Lebenslehre und es scheint angebracht, wenigstens einige Hauptsachen 
hier kurz zu erörtern. 

Grundleger der neuen Lehre gibt es verschiedene, in erster Instanz 
Gaston Bonnieu^^, in Deutschland mehr speziell GoebeU und Klebs®. 
Bonnier hat sich ganz besonders mit der Hochgebirgsflora beschäftigt; 
er hat Form und Struktur derselben Art im Hochgebirge und in der 
Ebene verglichen und ist dann experimentell verfahren, indem er eine 


1 Bubgeff, H.: Bot. Abh. von K. Goebel 4 (1924). 

2 Vebxaik, C. : Proc. Kon. Akad. Wet. Amsterdam 33 (1930). 

3 Fitting, H.: Jb. Bot. 49 (1911). 

^ Bonnier, G.: Recherches sur Tanatomie experimentale des vegetaux. 
Paris 1896. 

ö Goebel, K. : Einleitung in die experimentelle Morphologie der Pflanzen. 
Jena 1908. 

ß Klebs, G. : Willkürliche Entwicklnngsänderungen hei Pflanzen. Berlin 
1913. 
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Pflanze, welche sich vegetativ vermehren ließ, etwa mit einem Rhizom 
versehen war, in zwei Stücke teilte, das eine dann weiter kultivierte in 
der Nähe von Fontainebleau, das andere im Hochgebirge bei Chamounix. 
Die neugebildeten Teile zeigten sehr bald große Unterschiede schon in 
der äußeren Form, aber auch in der mikroskopischen Sti’uktur. Im 
Hochgebirge waren die unterirdischen Teile im Verhältnis zu den ober- 
irdischen viel stärker entwickelt als in der Ebene, die Stongelglieder 
blieben kurz, zusammengedrängt, dabei der ganze S[)roß mehr behaart, 
die Blätter kleiner und dicker, die Blüten aber größer und intensiver 
gefärbt. Weiter, Avas die innere Struktur an betrifft: im Hochgebirge 
mehr sklerenchymatische Elemente, die E])iderjnis mit einer dicken 
Cuticula versehen, die Anzahl der Spaltöffnungen vergrößert, in den 
Blättern das assimilierende Gewebe kräftiger entwickelt und mit mehr 
Chromatophoren A^ersehen usaa\ Hier konnte im allgemeinen vom Einfluß 
des alpinen Klimas gesproclien Averden; indessen war das ein ziemlich 
komplizierter Begriff, der sich in verschiedene Faktoren spalten ließ: 
geringe Luftfeuchtigkeit, niedere Lidttemperatur, starke Bestrahlung, 
Man hat jetzt diese Faktoren getrennt untersucht, wobei sich heraus- 
stellte, daß jeder für sich in der genannten Richtung seinen Einfluß 
geltend machte. Viele spätere Versuche sind besonders angestellt, um 
den formativen Einfluß des Lichtes und der Luftfeuchtigkeit zu studieren. 

Wenden Avir uns in erster Instanz an die Wirkung des Lichtes. Jeder- 
mann kennt die Erscheinung des Etiolements, welche sich bei Pflanzen, 
die man im Dunkeln aufzieht, bemerkbar macht. Die C02-Assimilation 
kommt dann natürlich zum Stillstand, und deshalb wird man derartige 
Versuche mit solchen Gewächsen ausführen müssen, welche über ge- 
nügende Mengen von Reservestoffen verfügen oder welche man mit 
organischen Substanzen ernähren kann, d. h. daß es sich dann nur um 
gewisse Algen handeln kann (wenn man die chlorophyllosen Gewächse 
außer Betrachtung läßt). 

Wenn man von gewissen Gymnospermen, Farnen und anderen 
niederen Pflanzen absieht, so kann man sagen, daß etiolierte Pflanzen 
kein Chlorophyll enthalten. Jedermann kennt das bei Kartoffeln, Avelche 
im dunkeln Keller Sprosse gebildet haben, die in mehrfacher Hinsicht 
anders organisiert sind wie die im Licht gewachsenen. Dabei handelt 
es sich also nicht in erster Instanz um die Nichtbildung des Chlorophylls, 
welche uns in diesem Kapitel nicht beschäftigen soll, sondern ausschließ- 
lich um die äußere Form und den inneren Bau der etiolierten Pflanze. 
Wenn Avir von älteren Beobachtungen von Bonnet und von de Candoule 
abseheii, so finden AAÜr hier grundlegende Untersuchungen von Saohs^, 
daraufhin von G. Kratjs^, Batalin^, Prantl^, Rauwenhoee^ 


1 Sachs, J.: Bot. Ztg 21, Beili. (1863). 

2 Kraus, G.: Jb, Bot. 7 (1869/1870). 

3 Batalix, A.: Bot. Ztg 29 (1871). 

^ Prantl, K.: Arb. bot. Inst. Würzburg 1 (1874) 

^ N. W. P. : Verb, en Meded. Kon. Akad. Wetenscli. Amster- 

dam 2c R. 11 (1877). 
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späterer Zeit von Bkothekton u. Bahtlett^, von Trumpf^ nnd von 
Priestley». 

Verschiedene Pflanzen reagieren dabei nicht alle in derselben Art, 
aber man kann wohl allgemein sagen, daß im Dunklen bei Dikotylen 
die Internodien sich strecken und die Blätter dagegen klein und ver- 
kümmert bleiben, während bei den Monokotylen gerade die Blätter 
eine abnormale Länge erhalten. Die innere Struktur vereinfacht sich, 
indem besonders der Zentralzylinder im Vergleich zur Rinde wenig ent- 
wickelt ist und überhaupt alle mechanischen Elemente oft kaum ge- 
bildet werden oder stark verkümmern. 

Bei der Internodienstreckung handelt es sich in erster Instanz um 
Zell Streckung, daneben können aber auch sekundäre Zellteilungen auf- 



0 Min. 1 Min. 2 Min. 10 Min. 60 Min. Tageslicht 

Ahl). 51. Erhsenpflanzcn, Terschiedene Zeit dem Lichte ausgesetzt. Links vollkommen im Dunkeln, 
rechts im Tageslicht, dazwischen mit täglich je 1, 2, 10 und 60 Minuten Licht (Photographie van 

OOSTSTROOM). 

treten. Ein Verständnis des Zusammenhanges zwischen Lichtwirkung 
und Form ist aber noch kaum angebahnt. 

Man weiß nur soviel, daß schon sehr kurze Belichtungen genügen, um 
auf die Form ihren Einfluß auszuüben. Man vergleiche dafür nur die 
Pflanzen der Abh. 51, wo eine Reihe von Erbsenpflanzen photographiert 
wurden, weiche sich bei verschiedener Beleuchtung entwickelt hatten. 
Alle waren im Dunkeln gekeimt, nach 5 Tagen wurden fünf Töpfe ver- 
schiedener Belichtung ausgesetzt, und zwur ein Topf dem Tageslicht (der 
Versuch fand Anfang Februar statt), vier -während je 1 Minute, 2, 10 oder 
60 Minuten täglich dem Einfluß von vier 100-Kerzen-HalbwTatt-Arga- 

1 Brotherton, W. u. Bartlett, H. H.: Amer. J. Bot. 5 (1918). 

2 Trumpf, C.: Bot. Archiv 5 (1924). 

» Priestley, J. H.: New Phytologist 22 (1923); 24 (1925); 25 (1926). 
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lampen Philips. Der Versuch daueihe dann 7 Tage, darauf wurden die 
Töpfe mit den Pflanzen photographiert. Aus der Abbildung geht klar 
hervor, daß schon eine so kurze BeJichtung, wie 1 Minute pro Tag, ge- 
nügte, um den Habitus der etioiierten Pflanze nicht aufkomraen zu 
lassen, wenn auch die Wirkung des Lichtes noch nicht vollkommen der 
des Tageslichtes gleich zu setzen ist. Je länger die Belichtung gedauert 
hat, um so mehr nähert sich die Gestalt derjenigen der ge wohn hohen 
grünen Pflanze, wenn sie dieselbe auch nach einer Beliclitung während 
1 Stunde pro Tag noch nicht vollkommen erreicht hat. Etwas Ähnliches 



Ahb. 52. Blätter von Vicia Fal)a, von oben liiikR nach unten rechts entwickelt in whlkoinnuoier 
Dunkelheit, in je 1, 5, 10 und 00 Minuten Licht pro Tag und bei normalem Tagcjslicht {IMnjtograiäiie 

V.\N OOSTSTROOM). 

geht aus der Abb. 52 hervor. Dort wurde jedesmal das dritte Blatt einei* 
Pflanze von Vicia Paba jphotographiert, und zwar für eine Pflanze, 
welche sich in konstanter Finsternis entwickelt hatte, und für andere, 
welche täglich während je 1 Minute, oder 2, 10, 60 Minuten beleuchtet 
waren, mit der schon angegebenen Lichtquelle, oder welclie dem Tages- 
licht waren ausgesetzt gewesen. 

Aus verschiedenen Versuchen läßt sich der Schluß ziehen, daß es sich 
hier um eine photochemische Wirkung des Lichtes handelt; jedenfalls 
scheinen gleiche Lichtmengen denselben Einfluß auf die Entwicklung zu 
haben. Nicht vollkommen klar ist, was bis jetzt über die Wirkung der 
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einzelnen Strahlen mitgeteilt wurde. Tbümpf z. B. gibt an, daß bei 
Phaseoliis multiflorus rotes Licht auf die Blätter denselben Einfluß 
hat als schwaches weißes Licht, a\if die Internodien dagegen als Dunkel- 
heit wirkt, während blaues Licht eine gerade entgegengesetzte Wirkung 
haben soll. 

Hieran anschließend.kann auf die Versuche Bonniebsi über den Ein- 
fluß der kontinuierlichen Beleuchtung hingewiesen werden. Teilweise 
wurden diese an unter natürlichen Verhältnissen wachsenden Pflanzen an- 
gestellt, und zwar von Spitzbergen und der jAK-MAYEi^-Insel, wobei die 
dort lebenden Gewächse verglichen wuirden mit Individuen derselben Art 
aus dem Hochgebirge. Teils wurden eigene Versuche angestellt, wobei 
Pflanzen aufgezogen wurden bei künstlicliein Lichte (elektrisches Bogen- 
licht), und zwar teilweise kontinuierlich beleuchtet, teilw^eise abwechselnd 
12 Stunden hell und 12 Stunden dunkel. Ein Vergleich der beiden Ver- 
suchsserien ergab nicht allein für das bloße Auge sichtbare Abw^eichungen, 
sondern auch sehr große Differenzen im anatomischen Bau. Besonder- 
heiten können hier außer Betrachtung bleiben, da dieselben besser bei 
der Morphologie behandelt werden, nur kann erwähnt werden, daß die 
Struktur der Pflanzen sich bei kontinuierlicher Beleuchtung sehr verein- 
facht, alles Sklerenchymatische hat eine Neigung zum Verschwinden, das 
Parenchymgewebe nimmt stark die Oberhand, und überhaupt nähert 
sich das Querschnittsbild merkwürdigerweise sehr demjenigen der etio- 
lierten Pflanze, natürlich mit dem Unterschiede, daß hier Chloro- 
phyll jetzt selbst bis ins Markgewebe sichtbar wird., weshalb Bou'nieb. 
hier von einem ,,etiolement vert“ spricht. Die Einwendung, daß es 
sich hier um wirkliches .Eti dement gehandelt hätte, weil die Licht- 
mengen zu gering waren, stimmt nicht mit den früher schon genannten 
Versuchen, wobei selbst nur 1 Stunde Licht pro Tag fast normale 
Pflanzen gibt, und nicht damit, daß die Pflanzen, welche täglich nur 
12 Stunden dieses Licht erhielten, die Erscheinung nicht zeigten. 

In betreff des farbigen Lichtes verfügen wir über eine große Menge 
von Beobachtungen. Indessen sind die meisten derselben nur für prak- 
tische Zwecke ausgeführt, wo dann nur nebenbei an wissenschaftliche 
Fragen gedacht wurde ; es handelte sich darum, die Entwicklung irgend- 
eines Kulturgewächses in bestimmte Bahnen zu lenken, und dazu 
wuirden dann farbige Gläser benutzt, wobei nur selten eine Analyse der 
durchgelassenen Lichtstrahlen stattfand. Ein Beispiel von einer zu 
praktischen Zwecken ausgeführten Untersuchung, w^obei Lampen von 
ganz bestimmter Lichtstärke, deren spektrales Verhalten genau bekannt 
war, benutzt wurden, hat vor kurzem die Arbeit Boodenbubgs ge- 
liefert'?. 

Demgegenüber hat z. B. Klebs^ sich ganz bestimmte Fragen über 
den formativen Einfluß von Strahlen verschiedener Wellenlänge gestellt 

1 Bonnibr, G. : B,ev. gea. Bot. 7 (1895), 

2 Roodbhbübg, J. W. M.: Meded. Labor. Tuinb. plantent. Landb. hooge- 
school. Wagen ingcn 14 (1930). 

Klebs, G.: Areh. Entw.mechan. 24 (1907). 
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und dabei auch sehr auffallende Resultate erhalten, z. B. in betreff der 
Gestalt der Blüten von Semperviviim; aber auch hierbei läßt sich aus 
seinen Untersuchungen nicht entnehmen, mit welchen Lichtmengen und 
mit welchen genau umgrenzten Spektralbezirken hier gearbeitet wurde. 
Deshalb sind solche Arbeiten bis jetzt auch wichtiger für die Beantwor- 
tung morphologischer als kausal physiologischer Fragen. Es läßt sich 
wohl vermuten, daß hier in erster Instanz stoffliche Veränderungen 
unter dem Einfluß des Lichtes stattfiiiden, aber vorläufig hat in der Hin- 
sicht noch keine Untersuchung stattgefunden. 

Übrigens tritt in der Natur der Fall sehr oft auf, daß der eine Teil 
einer Pflanze sich mehr ini Schatten, der andere mehr im Lichte ent- 
wickelt, und es war schon vor Jahren StahiJ, der die Beobachtung 
machte, daß Schatten- und Sonnenblätter eines selben Baumes eine sehr 
verschiedene Struktur besitzen. Auch übrigens hat sich die Zahl der 
Fälle, in denen man gesehen hat, daß Organe in ihrer Entwicklung vom 
Lichte beeinflußt werden, in ungeheurer Menge vermehrt : Nennen wir 
die Jugendformen, welche auch an älteren Teilen einer Pflanze wieder 
auf treten, wenn dieselbe verdunkelt wird und die vielen anderen z. B. 
von Goebel beschriebenen Fälle. 

Ich unterlasse es, hier weitere Beispiele anzuführen, auch nicht für 
die niederen Pflanzen, da, wne gesagt, das alles bis jetzt noch zu sehr 
ins Anekdotische geht. Es sind alles Einzelfälle, wo ein bindendes Glied, 
welches uns auch nur irgendeine Einsicht in den Zusammenhang mit dem 
Lichte ergeben wnirde, fehlt. Oft wird es sich hierbei ja auch um Ernäh- 
rungsfragen handehi, und es mag angebracht sein, also zweitens den Ein- 
fluß der Ernährung auf die Form kurz zu besprechen. 

Auch hierüber gibt es viele Publikationen, welche sich aber beinahe 
stets mehr auf morphologischen als auf physiologischen Standpunkt 
stellen. Einiges mag hier speziell über sogenannte Anomalien gesagt 
werden. Es ist bekannt, daß solche monströse Formen ganz besonders 
bei starker Ernährung auf treten. Das läßt sich sehr leicht zeigen bei den 
sogenannten Zwischenrassen von Hugo de Vbies^ . Bei Dipsacus syl- 
vestris z. B. besteht eine Rasse, welche hin und wieder tordierte Stengel 
besitzt; wird dieselbe dicht ausgesät, so daß die einzelnen Pflanzen wenig 
Raum haben und sich deshalb nur dürftig ernähren können, so kann die 
Anomalie ganz oder fast ganz fehlen. Werden dieselben aber in gut ge- 
düngter Erde weit voneinander gezogen, so daß sie viel Licht erhalten, 
so treten sehr viele tordierte Stengel auf. Als zweites Beispiel erwähne 
ich Papaver somniferum polycephalum, eine Rasse, bei der Staub- 
blattanlagen zu kleinen rudimentären Stempeln entwickelt sind. Die 
Zahl derselben ist wieder in hochgradigem Maße von der Ernährung ab- 
hängig. Man kann es so weit bringen, daß fast alle Staubgefäße normal 
ausgebildet sind, indem man die Pflanzen hungern läßt, und zwar speziell 
in den ersten Entwicklungswochen, wenn diese Anlagen sich heranbilden ; 
andererseits kann gute Ernährung zu der Zeit Blüten ergeben, wo fast 

^ Stahl, E.: Jena. Z, Naturwiss. 16 (1883). 

2 BeVries, H.: Die Mutationstheorie I, II. Leipzig 1901, 1903, 
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keine normalen Staubblätter mehr vorhanden sind. Die Anlage zum ab- 
normalen Wachstum ist in allen diesen Fällen also vorhanden , aber es 
hängt ganz von der Ernährung ab, ob sie zur Entwicklung kommt oder 
nicht. 

Es mag noch ganz kurz erwähnt werden, daß auch der trockene oder 
feuchte Standort großen Einfluß auf die Form der gebildeten Teile hat. 
Im ersten Falle oft gedornte, harte, stark behaarte Pflanzen, während 
diese Merkmale bei sehr feuchter Kultur verschwinden, oder w^eniger auf 
den Vordergrund treten. Verschwunden heißt hier wie überall oben: So- 
lange die neuen Umstände dauern, sobald man die Pflanzen wdeder den 
alten Faktoren aussetzt, wird auch die Form wieder genau so wie früher. 
Besonders die Versuche Bonnibrs haben das ergeben : Alpenpflanzen in 
die Ebene übergeführt, bekommen gleich die Eigenschaften der Pflanzen 
der Ebene und umgekehrt, auch w^eim die Pflanze jahrhundertelang 
unter den neuen Umständen gelebt hat. 

Chemische Substanzen können ebenfalls fo imbestimmend wirken, und 
hier nähern wir uns in der Besprechung wieder demjenigen, was im 
vorigen Abschnitt über Wuchsstoff behandelt wurde. Vielleicht wirken 
die bisher genannten äußeren Faktoren zw^ar auch in letzter Instanz 
chemisch, aber davon ist bis jetzt noch nichts bekannt. 

Wenn hier von chemischen Beizen, welche formativ wirken, gespro- 
chen wird, so denke ich in erster Instanz an den Einfluß von Parasiten, 
es sei tierischer oder pflanzlicher Art. Es gibt solche, welche das be- 
fallene Gewebe einfach töten und die getöteten Zellen als Nahrung be- 
nutzen; davon sprechen wir hier nicht. Dahingegen gibt es andere, 
welche Mißbildungen des Pflanzengewebes ergeben, welche man allge- 
mein mit dem Namen Gallen andeutet. 

Ausführlicheres darüber wird man in den Arbeiten über pathologische 
Anatomie der Pflanzen oder in den Spezialwerken über Gallen antreffen ; 
hier soll nur soviel gesagt werden, als überhaupt zum Verständnis des 
Wachstums notwendig ist. 

Am besten untersucht sind wohl die von Tieren verursachten Gallen, 
wobei in erster Instanz auf die klassischen Arbeiten Beyerincks^ über 
die Cynipid engallen hingewiesen werden mag. Dieselben beschäftigen 
sich speziell mit Eichengallen. Die gewöhnliche Eiche wird von sehr ver- 
schiedenen Gallentieren bewohnt, alle zur Gruppe der Cynipiden ge- 
hörig ; besonders die ersten Entwicklungsstadien wurden von Beyerinck 
untersucht. Derselbe beobachtete das erwachsene Weibchen während es 
auf einer Knospe oder einem jungen Blatte sitzend seine Eier ablegt. 
Nehmen wir als Beispiel die gewöhnlichsten Gallen der Dryophanta 
folii, kugelige Gebilde von etwa 2 — 3 cm Durchmesser, an der Unter- 
seite des Blattes an den Nerven befestigt, meistens grün, später braun 
werdend und mit den Blättern abfallend. Hieraus kriechen im November 
die erwachsenen Gallenwespen, lauter Weibchen, hervor, welche par- 
thenogenetisch Eier bilden. Diese Tiere suchen schlafende Knospen an 

1 Beyeeikck, M. W. : Verh. Kon. Akacl. Wetensch. Amsterdam 22 (1882). 
Verzamclde Geschrifteri 1 (1921). 
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der Basis des Stammes auf, durchbohren diese und legen auf die Spitze 
des Yegetationspunktes ein Ei, welches dort mit etwas Schleim befestigt 
wird. Ans dieser Knospe entwickelt sich dann die sehr kleine Clalle, 
welche einer etwas geschwollenen Knospe ähnlich sieht. Die erwachsenen 
Tiere kommen im Juni zum Vorschein; es sind Männchen und Weibchen, 
und letztere legen nach der Befruchtung in einen Nerven eines noch nicht 
ganz ausgewachsenen Blattes, worin sie mit ihrem Legerohr eine Wunde 
angebracht haben, ein Ei. Hier entwickelt sich aus dem Blattinnern die 
Galle — etwa einer Adventivwurzei vergleichbar; sie sprengt die Rinde 
des Nerven und bildet sich zu der oben schon genannten Galle aus. Damit 
ist der Entwicklungszyklus des Gallentieres geschlossen. Früher, als man 
den Zusammenhang nicht kannte, wurden die kleinen Knospengallen an- 
gesehen als von einer anderen Art verursacht, und man sprach von 
Spathegaster Taschenbergi. Die Gallen werden jetzt noch immer 
mit dem Namen Taschenbergi -Gallen angedeutet. Man — ganz spe- 
ziell Bsybuinck — hat mehrere Arten von diesem Generationswechsel 
bei den Cynipid engallen der Eiche untersucht. Wir brauchen darauf 
hier nicht einzugehen ; das gehört mehr speziell zur Domäne der Morpho- 
logie. 

Mehr speziell interessieren uns hier aber einige Fragen: Erstens: 
Treten bei der Entstehung der Gallen neue Eigenschaften zutage, welche 
der Eiche nicht eigen sind? Man findet in der Tat Gebilde, welche sonst 
nicht entstehen und auch Gewebearten, welche man, sonst nicht bei der 
Eiche vorfindet. Aber damit ist nicht gesagt, daß hiermit die erbliche 
Veranlagung der Pflanze sieh geändert hat. Vorläufig wird man so etwas 
wohl kaum annehmen können und nur vermuten müssen, daß die Kom- 
bination der Erbanlagen derart geworden ist, daß daraus der Eiche 
scheinbar vollkommen fremde Gebilde hervorgegangen sind. 

Zweitens kommt natürlich die Frage: Woher rührt diese Verände- 
rung? Ist das etwa nur eine Folge der gemachten Wunde? An sich 
würde sich das denken lassen, besonders auch, weil, wie Bby.kri:nok, er- 
kannte, verschiedentlich bei der Entwicklung der jungen Insekten Zellen 
desorganisiert und aufgelöst werden. Man könnte im Anschluß an die 
IlABERLAi^DTschen Wundhormoiie sich denken, daß hier ähnliches statt- 
findet und durch die Verwundung ähnliche Substanzen gebildet wui’den, 
welche dann Veranlassung zur Gallenbildung geben würden. Indessen ist 
es noch nie gelungen, etwas Derartiges experimentell hervorzu rufen, was 
indessen als Einwendung widerlegt wird durch die Bemerkung, daß wir 
mit unseren Hilfsmitteln immer viel zu große und grobe Wunden an- 
bringen. Wichtiger ist, daß verschiedene Gallentiere, ja selbst verschie- 
dene Entwicklungsstadien desselben Tieres, an derselben Pflanze so sehr 
verschiedene Gallen entstehen lassen . Aber auch hier könnte man ein wen- 
den, daß diese Wunden ja nie in genau derselben Art und Weise und an 
denselben Stellen gebildet werden. Dahingegen ist meiner Meinung nach 
entscheidend, daß BsYERmaK oft den Fall gesehen hat, wo das Tier 
zwar den Einstich gemacht hat, aber kein Ei abgelegt hat. In solchen 
Fällen entsteht keine Galle. Es muß also von der sich entwickelnden 
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Larve ein Einfluß herrühren, und zwar ein Einfluß, der sich während 
längerer Zeit geltend macht; denn wenn die Larve abstirbt während 
ihrer früheren Entwicklung, so bleibt auch die Entwicklung der Galle 
weiter aus. Und es fragt sich jetzt, wie man sich diesen Einfluß den- 
ken muß. 

Dabei ist schon verschiedentlich hervorgehoben, daß dieser Einfluß 
stofflicher Natur sein muß, z. B. schon vor langer Zeit von Malpighi und 
später von Hofmeister. Aber ausdrücklich ausgesprochen wurde diese 
Ansicht doch wohl mehr besonders von Beyerinck^, welcher hier von 
Wuchsenzymen spricht, speziell in dem Satze: ,,Wenn, wie oben er- 
wiesen, Wuchsenzyme das cecidiogene Protoplasma affizieren, so muß 
das Nämliche der Eall sein, wenn eine Blattanlage aus einem Meristeme 
entsteht; allein in diesem letzteren Palle ist das Wuchsenzym natürlich 
ein Product des pflanzlichen Protojdasmas selbst, während es im ersteren 
durch ein Thier in das Protoplasma der Pflanze gebracht wird.“ Hier 
haben wir also nicht nur die HARERLANDTschen Wuchshormone, sondern 
auch die Wuchsstoffe vorhergesehen. 

Sprachen wir bisher von solchen Substanzen, welche von dei' sich ent- 
wickelndeti Larve abgeschieden werden, so hat uns Beyerinck’- in einem 
anderen Palle mit Gallen bekannt gemacht, welche von Tenthredineen 
verursacht werden, wo das Wuchsenzym aber von dem erwachsenen 
Insekt in die Wunde gebracht wird. Es handelt sich dabei um Gallen, 
verursacht von Nematus- Arten auf Weiden. Hier wird mit dem Ei 
eine gewisse Menge Substanz aus der Giftblase in das junge Blatt hinein- 
geführt. Es entsteht nämlich auch dann eine Galle, wenn das Insekt kein 
Ei ablegt, nachdem die Verwundung gemacht ist, oder wenn es gelingt, 
mittels einer feinen Nadel das Ei zu durchbohren. Zwar ist die Galle 
dann kleiner als bei dem normalen Verlauf der Dinge, aber das ist ver- 
ständlich, wenn man bedenkt, daß die Ernähr ungsbedingungen jetzt 
natürlich ganz anders sind, als wenn eine Larve sich entwickelt. 

Später' hat zwar W. Magnus'^ sich dieser Auffassung Beyerincks 
widersetzt, aber es will mir scheinen, daß seine Argumente nicht genügen, 
um die BEYERmcKsche Vorstellung zu entkräften. Jetzt ganz besonders, 
wo wir wirkliche Wuchshormone und Wuchsstoffe kennengelernt haben, 
wird es sich für die Zukunft darum handeln, die Wuchsstoffe, welche die 
Gallenbildung veranlassen, in die Hände zu bekommen. Es wird aus dem 
Obigen wohl klar geworden sein, daß jede Insektenart, ja jede Generation 
einer Insektenart, ihren spezifischen Wuchsstoff wird bilden müssen. 
Weiter müssen wir es uns versagen, hier in Details zu treten, da alles 
Weitere auf morphologischem Gebiete liegt, und wir also verweisen 
müssen nach Zusammenstellungen über Gallen, wie etwa diejenigen 
KttSTERs*^ oder HouARDs^h 

Bei Parasiten aus dem Pflanzenreich handelt es sich wohl um ähn- 

1 Beyertuok, M. W. : Bot. Zt^ 46 (1888). Verzanielde Geschriftcn 2 (1921), 

2 Mao NUS, W. : Die Entstehung der Pflanzengallcn. Jena 1914. 

^ Küster, E.: Die Gallen der Pflanzen. Jena 1911. 

Houabd, C.: Les zoococidies des plantes d’Europe. Paris 1908, 1909, 1918. 
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liehe Verhältnisse. Es gibt solche speziell unter den Pilzen. Besonders 
Uredineae und Ustilagineae , Exoasceae usw. verursachen oft ganz 
gewaltige Deformationen und Neubildungen. Sie wachsen dann meistens 
zusammen mit dem Wirt weiter, wobei bestimmte Gewebe in ihrem 
Wachstum gefördert, andere auch gehemmt w^erden können. Bisweilen 
entstehen hexenbesenartige Gebilde, bisweilen anders geförderte Ge- 
schwülste, wie man sie besonders beim Brandpilzangriff finden kann. 
Bisw^eilen auch entstellen Teile, welche sich sonst nicht entwickelt haben 
würden, wie z. B. die Staubfäden in den weiblichen Blüten des M^elan- 
drium rubrum beim Befall vonUstilago violacea, wobei dann frei- 
lich anstatt Pollen Brandsporen gebildet w^erden. Eine Beschreibung 
dieser Eälle und ihrer Struktur ward mau in Lehr- und Handbüchern der 
Phytopathologie oder in Küsters Pathologischer Pflanzenanatomie^ 
finden können. Bis jetzt schlingt sich noch kein gemeinsames erklärendes 
Band um alle diese Details, ebensowenig bei den Wurzelgallen durch 
Plasmidiophora Brassicae hervorgerufen, bei den Krebsbildungen, 
wne ,,Crowngair' durch Bacillus tumefaciens und andere Bakterien 
verursacht. Es liegt aberdoch wohlauf der Hand, hier ebenso wohl wie bei 
den Gallentieren an stoffliche Beeinflussung zu denken, und es wird sich 
w^ahrscheinlich lohnen, in der Pichtung Experimente anzustellen. Es 
handelt sich dabei natürlich nicht um die Bildung eventueller Enzyme, 
welche tötend auf die Pflanzenzelle einwirken, wie de Bary^ solche 
schon vor Jahren bei Sclerotinia Sclerotiorum auffand. Erinnert 
mag hier auch werden an die schon auf S. 283 erwähnten Versuche 
Nemecs über bakterielle Wuchsstoffe. Zuletzt mag auch auf phanero- 
game Parasiten hingewiesen werden, welche bisweilen, wenn auch viel- 
leicht nicht so sehr oft, abnormes Wachstum bei ihren Wirtspflanzen 
hervorrufen. Solches findet sich z. B. bei gewissen tropischen Loran- 
thaceen, ja schon bei unserer europäischen Mistel. 

Es läßt sich vorderhand nicht sagen, ob nicht vielleicht in sehr 
vielen anderen Fällen chemische Umstände formativ auf Pflanzen ein- 
wirken. Wir werden noch darauf zurückzukommen haben bei der Be- 
handlung der Korrelationen, und alles, was wir bis jetzt von den Wuchs- 
stoffen wissen, legt es nahe, auch dort, wo das in erster Instanz nicht so 
scheint, dennoch nach einer stofflichen Beeinflussung zu suchen. Weil es 
sich erwarten läßt, daß Versuche eigens dazu eingesetzt uns in der Eich- 
tling viel Neues bringen werden, habe ich gemeint, hier mit dieser kurzen 
Bemerkung schließen zu müssen. 

Es muß nun aber weiter betont werden, daß natürlich jegliches 
pflanzliche Gebilde während seiner Entwicklung allen möglichen inneren 
und äußeren Einflüssen ausgesetzt ist, welche wir nur in sehr seltenen 
Fällen näher analysieren können, welche aber jedenfalls immer vor- 
handen sind. Das Ergebnis dieser Einflüsse läßt sich indessen wohl vor- 
hersageii: Es gibt keine zwei erwachsenen Teile einer selben Pflanze, 
welche einander vollkommen gleichen. Sind die Umstände, worunter sie 

1 Küster, E.: Pathologische Pflanzenanatomie, 3. Auf]. Jena 1925 

2 De Bary, A. : Bot. Ztg 44 (1886). 
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auf wachsen, sehr verschieden, so werden die Pflanzenteile auch große 
Unterschiede auf weisen können, aber meistens sind diese Unterschiede 
nicht sehr groß, bisweilen selbst erst bei einem genaueren Studium auf- 
zufinden. 

Extreme Fälle finden wir natürlich bei den eben besprochenen 
Alpenpflanzen Bonniebs, welche man mit den Pflanzen der Ebene ver- 
gleichen darf, da sie ja aus Teilen desselben Individuums hervorgingen. 
Und ähnliches darf man natürlich überall dort tun, wo man durch vege- 
tative Fortpflanzung ein Individuum ins Unbegrenzte vermehrt hat, -wo 
man also zu tun hat mit demjenigen, was man als ,,Ivlon“ andeutet. Ein 
Studium solcher Klone läßt sich am bequemsten ausführen bei Kiütur- 
gewächsen, welche gewöhnlich in dieser Art vermehrt werden, wie z. B. 
beim Zuckerrohr. Man arbeitet aber eigentlich meistens nicht mit Klonen, 
sondern mit sogenannten ,, reinen Linien^ ^ von denen zwar angenommen, 
aber nicht bewiesen ist, daß sie von einem einzigen Individuum, das keine 
Bastardnatur besitzt, abstammen. So- 
wie sexuelle Vererbung hinzutritt, wird 
die Sache gleich komplizierter, weil man 
dann die Erbfaktoren von zwei Indivi- 
duen gemischt hat, und darum ist es 
besser, diese Fälle hier außerhalb der 
Besprechung zu lassen. Eigentlich han- 
delt es sich hier ja auch nur um die ver- 
schiedenen Teile desselben Individuums. 

Wenn man irgendein Organ der Pflanze 
mit den gleichnamigen Teilen desselben 
Individuums vergleicht, so stellt sich 
heraus, daß jegliche Eigenschaft davon 
sehr variabel ist ; nennen wir als Beispiel 
die Blattlänge. Wemi man alle Blätter 
eines Baumes in gleichen Distanzen auf einer Horizontalachse neben- 
einander stellt, mit dem kleinsten Blatt anfangend und endigend bei 
dem größten, so erhält man, wenn man die Blattspitzen verbindet, eine 
sogenannte Ogivalkurve, wie Galton^ dieselbe zuerst angegeben. In 
der Abb. 53 findet man die ursprüngliche Figur Galtons wiederge- 
geben (nicht für Blätter); die Kurve steigt erst schnell, dann all- 
mählich langsamer, so daß sie fast horizontal verläuft, dann wieder 
rascher und zuletzt sehr steil. Daraus läßt sich leicht herauslesen, daß 
der mittlere Wert am meisten auf gefunden wird, die extremen -h- und 
— Varianten dagegen selten sind. Dabei ist die Kurve symmetrisch zu 
beiden Seiten der Mitte oder Mediane. 

Man kann die Sache aber auch noch anders darstellen, wenn man näm- 
lich die Blätter iti Gruppen von gleicher Länge einteilt und die Zahl der 
Blätter jeder Grux^pe zählt. Werden die Längen dann auf der Abszissen- 
achse eingezeichnet und die genannten Zaiilen als Ordinate benutzt, so 



A.M>. 53. Originalkurve von Ualton. 


1 Galton, F. : Natural Inhcritance. London 1889. 
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resultiert eine Frequenzkurve, welche zu beiden Seiten erst steil und 
dann allmählich weniger steil abfällt. Die Abb. 54 gibt diese Kurve, 
welche zur Ogi valkurve der vorigen Abbildung gehört. 


Die so erhaltene Kurve nähert sich der Zufallskurve, welche man er- 
hält beim Entwickeln des NEWTONschen Binomiums (1 + 1)^. Die Ordi- 

n{n-~l) n(n — l)(n~2) 

1 ^ ' 


iiate sind also die Zahlen 1, 


Es läßt sich 


1*2 ’ 1*2.3 

wohl verstehen, warum dies der Fall sein muß, wenn sehr viele Faktoren 

auf die Größe irgendeiner Eigenschaft 
ihren Einfluß ausüben. Man kann sich 
das einigermaßen klar machen ohne 
mathematische Form, ein , wenn man si ch 
z. B. etwa fünf verschiedene Umstände 
denkt, welche irgendeine Eigenschaft, 
z. B. die Blattlänge oder welche andere 
auch, entweder günstig oder im Falle 
sie abwesend sind, ungünstig beeinflussen. Kennt man diese fünf Um- 
stände bei ihrer Anwesenheit A, B, 0, DundE und bei ihrer Abwesen- 
heit a, b, c, d und e, so sind folgende Kombinationen möglich : 



Abb. 54. Erc/nienzkiirve von Ualton 
(bezieht sich aut denselben Fall wie Abb. .j3), 


ABCDE 

also 1 Kombination, 

ABcde 


wo alles günstig ist 

A b 0 d e 

ABCDe ' 

a B 0 d e 

ABCdE 1 

5 Kombinationen mit 

A b c D e 

ABcBE ' 

■ 4 günstigen und 1 un- 

a B 0 D e 

AbODE 

günstigen Einfluß 

a b G D e 

aBCDE J 

A b c dE 

ABCde , 


a ß 0 d E 

A B c D e ! 


abCdE 

AbCDe 


ab c DE 

aBODe | 
A B 0 d E i 
AbCdE 
aBCdE 

10 Kombinationen mit 
“ 3 günstigen und 2 un- 
günstigen Einflüssen 

A b c d e 
a B c d e 
a b C d e 
a b c D e 

Ab c D E 


a b c dE 

aB c D E 


a b c d e 

abCDE ^ 




10 Kombinationen mit 
2 günstigen und 3 un- 
günstigen Einflüssen 


5 Kombinationen mit 
/ 1 günstigen und 4 un- 
günstigen Einflüssen 

1 Kombination wo alles 
ungünstig ist 


Wenn also die Wahrscheinlichkeit, daß jeder Umstand eintritt, gleich 
groß ist, so werden die Kombinationen Vorkommen im Verhältnis von 
1, 5, 10, 10, 5, 1, d. h. als (1 + 1)^, und offenbar würde man, wenn es sich 
um n verschiedene Umstände handelte (1+1)’^, erhalten. Haben diese 
Umstände einen entweder günstigen oder nngünvstigen gleich großen 
Einfluß auf die genannte Eigenschaft, so wird sich diese also auch ver- 
teilen nach der genannten Znfallskurve. 

Indessen wird das wohl nie genau der Fall sein, und deshalb wird die 
in der Katur gefundene Kurve sich der Zufallskurve nur nähern, indem 
sie an der einen oder der anderen Seite einen langen Schwanz zeigt. 
Überhaupt wird die Abweichung meistens noch größer sein, weil die ver- 
schiedenen äußeren Umstände nie unabhängig voneinander sind. Sobald 
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Abhängigkeit auftritt, nauß, wie Kapteyn^ zeigte, eine schiefe Kurve 
resultieren. Da dieses in der Natur wohl immer der Fall ist, müssen auch 
stets schiefe Kurven auf treten, wenn zwar diese Schiefheit in den meisten 
Fällen nicht sehr stark zutage tritt. 

Solche kleine Abweichungen von einer mittleren sogenannten nor- 
malen Form werden gewöhnlich als ,, Modifikation“ angedeutet. Die- 
selben spielen eine große Kölle in der Vererbungslehre, ganz speziell weil 
man dasjenige, was über die Entwicklung der Teile an einem Individuum 
gesagt wurde, ausdehnen kann auf die Teile bei den verschiedenen Indi- 
viduen eines Klones; ja, man kann noch weiter gehen, und auch die- 
jenigen Fälle hierin beziehen, wo man die Nachkommen eines einzigen 
Individuums untersucht, wenn man die Gewißheit hat, daß dieses Indi- 
viduum keine Bastardnatur besitzt, und wenn Selbstbefruchtung statt- 
gefunden hat. Hat man zwei Pflanzen in Händen, deren Erbfaktoren 
vollkommen bekannt sind, und weiß man dann, daß diese in der Hin- 
sicht vollkommen gleich sind, so kann die Untersuchung sich auch aus- 
dehnen auf die Nachkommen, durch Kreuzung dieser beiden Pflanzen er- 
halten. Aber natürlich wird die Sache ganz anders, sowie diese beiden 
Pflanzen in ihrer erblichen Substanz nicht mehr vollkommen gleich sind, 
weil dann Kombinationen auftreten, welche ganz außerhalb des Gegen- 
standes dieses Kapitels liegen. 

Wir sind auf dieses Thema gekommen, weil es nur in den seltensten 
Fällen möglich ist, den Zusammenhang zwischen bestimmten äußeren 
Faktoren und die Art und Weise des Wachstums zu untersuchen. Mei- 
stens kommt man nicht weiter als hier angedeutet wird, d. h. man erhält 
eine bestimmte Verteilungskurve für die Abweichungen von der Me- 
diane, wovon sich nicht einmal immer sagen läßt, daß sie die Folgen der 
Wirkung vieler äußeren Faktoren auf das Wachstum sind. 

Denn soviel hat sich in den letzten Jahren wohl herausgestellt, daß 
ähnliche Frequenzkurven entstehen können, auch wenn ganz andere Um- 
stände dabei eine Kolle spielen. Als Beispiel mag genannt werden, daß 
Nilssok-Ehle und Fräulein Tammes gezeigt haben, daß diese Vertei- 
lung einer Eigenschaft auch durch Kombination verschiedener Erbfak- 
toren zustande kommen kann, besonders wenn es sich um sogenannte 
multiple Faktoren handelt. 

Außerdem, hat Johannsen zeigen können, daß selbst wenn ma^i mit 
unreinem Material arbeitet, also anstatt einer ,, reinen Linie“ eine ,, Popu- 
lation“ in Händen hat, dabei für bestimmte Eigenschaften schöne 
NEWTONSche Frequenzkurven hervortreten können. Er hat das spe- 
ziell zeigen können, als er eine Anzahl reine Linien von Bohnen durch- 
einander warf und daraufhin das Gewicht dieser Bohnen bestimmte^. 


1 Kaptbyn, J. C.: (Skew frcquency curves in. Biology and Statistics Gro- 
ningen 1 (1903) ; 2 ( 1916). — Siche weiter Baup, E. : Einführung in die Vererbungs- 
lehre, 4. Aufl. Berlin 1930. — Johannseu, W. : Elemente der exakten Erblich- 
keitslehre, 3. Aufl. Jena 1926. 

2 JoHAUKSEU, W. : Uber Erblichkeit in Populationen und in reinen Linien. 
Jena 1903, 
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Dies alles konnte hier nur ganz oberfhächlicli angedeutet werden, aber 
es mußte dennoch kurz in dem Kapitel über Wachstum geschehen. Wer 
im Laboratorium arbeitet, wo man alle äußeren Faktoren vollkommen in 
der Hand hat, und wer dort deren Einfluß auf das Wachstum genau 
studieren kann, braucht sich hierum kaum zu kümmern, aber sowie man 
Beobachtungen in der freien Natur anstellt, wo man die äußeren Um- 
stände nicht genau analysieren kann, tritt die Zufallskurve in die Er- 
scheinung und darum mußte hier kurz vor ihrem unkritischen Gebrauch 
gewarnt worden. 

Degeneration. Früher wurde schon bemerkt, daß das Wachstum 
einer jeden Art sich innerhalb gewisser Grenzen bew^egt, daß ein Seetang 
sich nicht zu einer Tanne entwickeln kann und umgekehrt. Wo es sich 
hier um so verschiedene Pflanzen handelt, wird niemand dies bezweifeln, 
aber so wie die Arten sich sehr gleichen, oder wie man das ausdrückt, 
wenn sie nahe verwandt sind, findet man öfters andere Meinungen. Aus 
dem vorigen Abschnitt hat man ersehen können, daß die Form einer 
Pflanze nicht unveränderlich ist; äußere Umstände können formativ 
wirken. Aber das geschieht immer nur innerhalb der Artgrenzen. Wenn 
man absieht von den verhältnismäßig seltenen Mutationserscheinungen, 
welche hier nicht bes^uochen werden sollen, so kann gesagt werden, daß 
die Abänderungen, welche bei Pflanzen auftreten, sich nur solange 
manifestieren als die äußeren Umstände, welche diese Abänderungen 
hervorrufen, konstant gehalten werden. Die Alpenpflanzen Bonniebs 
besitzen ihren alpinen Habitus nur solange sie dem alpinen Klima aus- 
gesetzt sind; werden sie in die Ebene übergeführt, so w^erden die neuen 
Teile sogleich den Habitus der Ebenepflanzen aufw'eisen. Die bisweilen 
verfochtene Ansicht, daß solche von den äußeren Faktoren bestimmten 
Modifikationen vererbt würden, hat sich als unrichtig herausgestellt; 
ein Beweis für diesen sogenannten ,, Lamarckismus“ ist wenigstens bis 
jetzt noch nicht erbracht worden. Denn man kann natürlich nicht von 
Vererbung sprechen, wenn eine gut genährte Pflanze kräftige Samen 
hervorbringt und diese Samen deshalb irgendeine Abnormalität mehr 
auf weisen als Samen von Hunger pflanzen. 

Wie dem aber auch sein mag, soviel ist sicher, daß die verschiedenen 
Arten sich durch ihre erblichen Faktoren unterscheiden, daß diese es 
bestimmen, w^enn bei genau gleichen äußeren Faktoren die eine Pflanze 
ein anderes Wachstum zeigt als die andere. Dabei kann nun aber gefragt 
werden, ob diese spezifische erbliche Organisation allen Zellen einer 
Pflanze eigen ist, oder nur den Keimzellen, allenfalls den Zellen der 
früher schon genannten Keimbahn. 

Wie steht es in der Hinsicht also mit den somatischen Zellen? Die 
Antwort darauf muß lauten, daß dieselben sich von den Zellen der 
Keimbahn nicht unterscheiden lassen. Diese Schlußfolgerung wird 
hauptsächlich aus den Eegenerationsversuehen gezogen; daraus geht ja 
hervor, daß theoretisch eine jede Pflanzenzelle imstande ivSt, das ganze 
Individuum mit allen seinen erblichen Eigenschaften zu regenerieren, 
wenn man dazu die richtigen Bedingungen schafft. 
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Eegeneratioii tritt in der Praxis am meisten anf bei Stecklingen. 
Wird irgendein Zweig abgescbnitten und in den Boden gepflanzt, so 
wachsen an der Basis neue Wurzeln hervor und es entsteht eine neue 
Pflanze. Daß es sich hierbei oft — vielleicht immer — um den Einfluß 
wurzelbildender Substanzen handelt, welche in den Blattorganen ge- 
bildet und der Basis des Stecklings zugeführt werden, haben wir früher 
schon gesehen. 

Nicht immer gelingt diese Bewurzelung ganz leicht und dann besteht 
natürlich die Gefahr, daß der Steckling, bevor sich Wurzeln bildeten, 
durch Wassermangel zugrunde geht. Man kann, um dem vorzubeugen, 
in verschiedener Weise vergehen. Einmal indem man einen Zweig des 
Baumes oder Strauches, der den Steckling liefern soll, umbiegt bis ein 
Teil desselben im Boden festgehalten werden kann. An dieser Biege- 
stelle bilden sich dann öfters Wurzehi; daraufhin wird die Verbindung 
mit der Mutterpflanze durchgeschnitten und man erhält einen ,, Ableger 
der sofort imstande ist, dem Boden Wasser und anorganische Nährstoffe 
zu entziehen. 

Eine andere Methode besteht darin, daß man einen Klumpen Erde 
um einen Teil eines Zweiges befestigt und diesen Klumpen z. B. mit 
Sphagnum fortwährend feucht hält. Sehr oft bilden sich dann Adventiv- 
wurzeln und man kann den Stengel basalwärts von diesen Wurzehi ab- 
schneiden und den bewurzelten Teil in die Erde einpflanzen. In den 
Tropen wird ganz besonders oft in dieser Art vorgegangen. 

Es handelt sich hier überall entweder um ein Auswachsen von schon 
vorhandenen Wurzelanlagen oder um Neubildung von Wurzeln in einem 
gewöhnlich daran vorangehenden sogenannten Callusgewebe : Sehr 
lockere Zellverbände, welche sich ganz speziell beim Cambium der 
Holzgewächse bilden, worin leicht zahlreiche Neubildungen entstehen 
können. 

Auch Blätter können als Stecklinge verwendet werden. Jedermann 
kennt das bei Begonia, Peperomia und anderen Pflanzen . Das Blatt 
selbst wird dann nicht in der neuen Pflanze auf genommen, sondern es 
bildet sich z. B. bei Begonia an der Blattbasis, oder wenn Einschnitte 
im Blatt gemacht werden, jedesmal an der apikalen Seite des Schnittes 
(also der basalen des Blattstückes) ein Callusgewebe, worin Knospen 
und Wurzeln angelegt werden. Es sind also hier eine oder einige -wenige 
Zellen, welche zur Pegeneration der ganzen Pflanze führen^ können. 

Bisweilen sind die Knospen an den Blättern schon vorher angelegt. 
Das bekannteste Beispiel davon bilden die Arten der Gattung Bryo- 
phyllum, von denen B. calycinum fast überall in den Tropen be- 
sonders an sonnigen, steinigen Orten gefunden wird, B. crenatum, was 
seine Verbreitung betrifft, auf Madagaskar beschränkt ist. Diese an 
ihrem Bande gekerbten Blätter enthalten in diesen Einkerbungen 
Sproßanlagen, welche unter bestimmten Umständen zu jungen Pflanzen 
äuswachsen. Das Wachstum wird in erster Instanz angeregt, wenn die 

1 Vgl. z. B. Goebul, K.: Plora (Jena) 95 (1905)^ — Hartsbma, A. M. : Beo. 
Trav. bot. n6erL 28 (1926). Flora (Jena) 123 (1928). ’ - 

Kostytschow-Went, Pflanzcnphysiologie IT. 20 
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Blätter von der Mutterpflanze getrennt werden. Dazu kommen aber 
eine große Menge von Komplikationen, welche Veranlassung gegeben 
haben zu einer Anzahl von Publikationen, deren Zahl aber uicht im 
Verhältnis steht zu den erhaltenen Resultaten. Teilweise sind dieselben 
vielleicht wohl deshalb einander widersprechend, weil die Untersucher 
mit verschiedenen Arten gearbeitet haben und diese sich jedenfalls nicht 
gleich verhalten, teilweise auch weil die Untersuchungen meistens außer- 
halb der Tropen stattfanden, mit einem verhältnismäßig dürftigen 
Material in Gewächshäusern aufgezogen, während man um allgemeine 
Schlüsse zu erhalten über sehr viel Individuen verfügen muß, wie man 
dieselben nur in den Tropen bekommen kann. Ich verweise hierfür 
übrigens auf die unten angegebene Literatur^. 

Man kann auch Stecklinge von Wurzeln machen; dieselben regene- 
rieren dann oft aus einem sich bildenden Kallusgewebe neue Sprosse. 
Es mag daran erinnert werden, daß ich oben Versuche von Nbmeo 
nannte, welcher bei abgeschnittenen Wurzeln von Cichorium starke 
Callusbildung und nachherige Wurzelbildung hervorrufen konnte durch 
Anwendung von Bakterienkulturen, während dagegen dadurch die 
Sproßbildung gehemmt wurde. Es kommt hier also wieder in den 
Vordergrund des Interesses die stoffliche Beeinflussung, welche man 
bei allen solchen Erscheinungen vermuten muß und worauf wir nach- 
her noch zu sprechen kommen. 

Zuerst muß aber noch darauf hingewiesen werden, daß die Praxis, 
weim es sich um vegetative Vermehrung handelt, oft anders handelt, 
eben weil, wie gesagt, bei Stecldingen die Gefahr, daß vieles frühzeitig 
verloren geht, so groß ist. Es wird dann ein Sproß oder eine Kjiospe 
auf den Stamm eines anderen Baumes übergebracht. Man kann das in 
verschiedener Weise aiisführen, entweder durch Kopulieren, wobei ein 
schräg abgeschnittener Zweig des Pfropfreises gegen einen mit der- 
selben Schräge abgeschnittenen Zweig der Unterlage fest verbunden 
wird, wobei speziell darauf zu achten ist, daß die Gambia genau an- 
einanderschließen. Zweitens durch Pfropfen in eine keilförmige Öffnung 
der Unterlage, wobei das Pfropfreis ebenfalls keilförmig zugeschnitten 
wird derart, daß es genau in den Spalt hineinpaßt. Drittens durch 
Ocuheren, wobei eine Knospe mit einem dreieckigen Gewebeschildchen 
bis auf das Holz abgeschnitten wird und in eine vorher angebrachte 
Wunde der Unterlage, welche durch einen T-Schnitt hergestellt wurde, 
geschoben wird. Wenn in allen diesen Eällen die Verwachsung gelungen 
ist, bedient sich also das Pfropfreis der Wurzeln der Unterlage, um seine 
anorganische Nahrung zu beziehen. Aber diese ernährungsphysiologi- 
schen Prägen beschäftigen uns in diesem Kapitel nicht, wohl daß jetzt 
das Edelreis keine Wurzel bildet, wenn es sich der anderen Wurzel be- 


1 Siehe z. B. Wakkek, J. H.: Onderz. over advont-evr- knoppru. Biss., 
Amsterdam 1885. — Loeb, J. : Bot. Gaz. 03 (1917), Ih-g' iK'iTi: ioü :Vo!u physico- 
chemical Standpoint. New York 1924. — Osseubeok, C.: Plora (Jena) N. P. 
22 (1927), Wext, P. A. P. C.: Z. Bot. 23 (1930), 
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dienen kann, auch wo die Verbindung mit einer anderen Wurzel künst- 
lich hergestellt wurde. 

Eine ganz kurze Diskussion mag der Frage gewidmet werden, ob es 
sich bei dieser vegetativen Vermehrung darum handelt neue Individuen 
zu erhalten, oder ob man einfach das alte Individuum weiter zieht. Wir 
wollen dabei von der Frage ganz absehen, was man unter einem Indi- 
viduxim zu verstehen hat; hauptsächlich liegt diese Frage ja auch auf 
dem Gebiete der Erblichkeitsforschung. Aber speziell die Praktiker 
haben hier sehr oft die Ansicht verfochten, daß vegetative Vermehrung 
zur Degeneration führen würde. Dabei wird dann oft stillschweigend 
vorausgesetzt, daß jedem Individuum eine gewisse Altersgrenze gestellt 
wäre, daß die verschiedenen Glieder eines Klons ein einziges Individuum 
bilden würden, und daß also diese Glieder ungefähr zu gleicher Zeit 
Zeichen von Altertumsschwäche zeigen würden. Dieses hypothetische 
Gebäude steht auf sehr schwachen Füßen. Keine von den hier genannten 
Behauptungen ist auch nur wahrscheinlich gemacht. Was man unter 
Degeneration zu verstehen hat, kann auch niemand sagen. Nur hört 
man das Wort immer und immer wieder benutzen, in dem Augenblick, 
wo bei einer durch vegetative Vermehrung fortgepflanzten Kulturpflanze 
irgendeine verheerende Krankheit auftritt, besonders wenn die Ursache 
dieser Krankheit sich der Forschung vorläufig entzieht. Ein bekannter 
Fall bildet die sogenannte Serehkrankheit des Zuckerrohrs, welche der 
fortwährenden Vermehrung durch Stecklinge zugeschrieben -wurde, bis 
gezeigt werden konnte, daß auch aus Samen gezogene Pflanzen die 
Krankheit oft ebenso leicht zeigen und selbst in verstärktem Maße als 
die durch Stecklinge vermehrten. Es mag genügen, diesem Problem 
hier diese paar Worte zu widmen, die Besprechung ist ja übrigens beim 
Wachstum kaum angebracht. Aber wo über vegetative Vermehrung ge- 
handelt wurde, konnte sie nicht ganz umgangen werden. Zusammen- 
fassend läßt sich also sagen, daß noch niemand den Beweis geliefert hat, 
daß vegetative Vermehrung zur ,, Degen eration^^ führt, wenn man auch 
ebensowenig imstande ist, die gegenteilige Ansicht zu beweisen. 

Chiinaereii. Es mag angebracht sein, hier im Anschluß an die Be- 
sprechung der Begeneration und der damit zusammenhängenden vegeta- 
tiven Vermehrung, uns, wenn zwar nur einen Augenblick, mit den so- 
genannten Chimaeren zu beschäftigen. Chimaeren sind Doppelwesen ans 
Geweben von zwei verschiedenen Arten oder Kassen bestehend , welche in 
bestimmter regelmäßiger Art miteinander verwachsen sind. Hans WnsTK- 
gebührt entschieden der Verdienst, die ersten Chimaeren experi- 
mentell erzeugt zu haben; mit Baxjk^ ist er jedenfalls der Begründer 
desjenigen, was man bis jetzt von diesen Doppelbildungen weiß. Es mag 
hier kurz daran erinnert werden, daß man Solanum nigr um pfropfen 
kann auf Solanum Lycopersicum. Wenn man dann an der Ver- 
wachsungsstelle den S. nigrum-Zweig abschneidet, können sich an der 

1 Winkleb, H.: Zusammenfassung in „Untersuchungen über Pfropf- 
bastarde“. Jena 1912. 

2 Baub, E.: Ber. dtsch. bot. Ges. 22 (1904); 27 (1909)* 


20 * 



308 


Wachstum. 


Schiüttfläclie Adventivsprosse bilden; das sind dann entweder S.ni- 
grum- oder S. Lycop er sic um -Sprosse. Nur an der Grenze, wo die 
beiden Gewebe verwachsen sind, kommt hin und wieder einmal ein 
Sproß zur Ausbildung, der Gewebe von beiden Arten enthält. Das sind 
dann meist Mantel- oder Periklinalchimaeren, d. h. daß eine oder zwei 
oberflächliche Zellschichten der einen, die anderen der anderen Art 
angehören. Solches ließ sich hier mit großer Sicherheit feststellen, weil 
die Chromosomenzahl so verschieden ist (bei S. nigrum 72, bei S. Lyco- 
persicum 24), daß man im meristematischen Gewebe ohne irgendeinen 
Zweifel die Angehörigkeit der betreffenden Zelle feststellen kann. In 
dieser Art wurde z. B. festgestellt, daß S. tubingense ein S. nigrum 
ist, dessen Epidermis ersetzt ist durch diejenige von S. Lyco persicum , 
S. proteus ein S. nigrum, wo nicht nur die Epidermis sondern auch 
die unmittelbar daran grenzende Zellschicht aus Gewebe von S. Lyco- 
persicum besteht. Erstere ist also was Bxtber^ eine monochlamydische 
Chimaere nennt, die zweite eine dichlamydische Chimaere. ln gleicher 
Weise ist S. Koelreuterianum ein S. Lycopersicum mit einer Epi- 
dermis aus S. nigrum bestehend, während S. Gaertnerianum einen 
Kern von S. Lycopersicum -Gewebe enthält mit zwei Schichten von 
S. nigrum -Zellen. In letzter Zeit hat Noaok^ einige Zweifel ausge- 
sprochen an der Bichtigkeit dieser Auffassung. Meines Erachtens sind 
diese Zweifel durch die Arbeiten Langes^ genügend widerlegt; aber 
auch wemi dies nicht der Fall wäre, so würde das für unsere Besjunchung 
keine Bedeutung haben. 

Denn hier handelt es sich darum, daß bei allen Chimaeren bisweilen 
Eiückschläge gefunden werden, und zw^ar entstehen hier bei den Sola- 
num chimaeren sowohl voUlmmmene S. nigrum -Sprosse als solche von 
S. Lycopersicum. Daraus geht hervor, daß eine Epidermis die ganze 
Pflanze regenerieren kann, daß ihre Zellen also nicht allein die Eigen- 
schaften besitzen, welche sie zur Schau tragen, sondern latent auch alle 
übrigen erbhchen Eigenschaften der Art. 

Auch bei den anderen bis jetzt bekannten Chimaeren läßt sich das- 
selbe konstatieren: bei Crataegomespilus, wo es sich um eine Cra- 
taegus handelt mit einer oder zwei Schichten von Mespilus- Gewebe 
und wo besonders oft Rückschläge nach Crataegus erhalten werden, 
bei Cytisus Adami, wo ein gewöhnliches Cytisus Laburnum eine 
Epidermis von Cytisus purpureus erhalten hat und wo ebenfalls 
beide Arten bekanntlich oft hervortreten. Hier besonders stellt sich 
also wieder heraus, daß die Epidermis von Cytisus purpureus im- 
stande ist, die ganze Pflanze zu regenerieren. 

Wenn eine Meristemzelle einer höheren Pflanze sich also zur Epi- 
dermiszeUe entwickelt bzw. zur SclerenchymzeUe oder was sonst noch, 
so liegt das nicht daran, daß diese Zelle sich nicht anders entwickeln 
'kann. Sie enthalt alle Potenzen, welche der Art eigen sind und kann 

1 Budeb, J. ; Z. Abstarnrngslehre 5 (1911). 

2 Noack, K. L.: Jb. Bot. 61 (1922). 

3 Lange, Fb.: Planta (Berl.) 3 (1927). 
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eventuell nach jeder Kichtung auswachsen; das haben uns alle bis- 
herigen Erfahrungen gelehrt, sowohl die hier genannten bei den Chi- 
maeren als alles was über den Einfluß äußerer Bedingungen auf das 
Wachstum gesagt wurde. Wenn sie es dennoch im gewöhnlichen Ent- 
wicklungsgänge nicht tut, sondern immer dem genau vorgeschriebenen 
Weg folgt, so liegt das jedenfalls an dem Einfluß der äußeren und 
inneren Bedingungen, ganz speziell der letztgenannten. Es macht den 
Eindruck, als wenn die Pflanze dahinstrebt, eine bestimmte Form zu 
erreichen und verschiedentlich haben Forscher gemeint, dieses ziel- 
bewußte Streben als Eiidärungsprinzip in den Vordergrund zu stellen; 
nennen wir als solche Beiukb^ mit seinen ,, Dominanten oder Driesch^ 
mit seiner ,,Entelechie‘'. Meiner Meinung nach wird mit diesen Er- 
Idärungsversuchen überhaupt nichts erklärt. Dasjenige, was erklärt 
werden soll, wird schon als Erklärungsprinzip benutzt und dabei hat 
man sich der kausalen Erklärung den Weg verschlossen und eine Schein- 
erldärung angenommen, welche zur Resignation führt und der wirk- 
lichen Forschung den Weg versperrt. 

Ich möchte nicht mißverstanden werden; ich weiß sehr gut, daß 
wir von einer Erklärung des Formproblems noch außerordentlich weit 
entfernt sind, aber vorläufig wird man meines Erachtens gut tun, diese 
Frage als unlösbar auszuschalten und erst einmal die Analyse soweit 
zu führen als möglich ist. An eine Synthese auf diesem Gebiete ist 
vorderhand nicht zu denken; man kann darüber philosophieren, aber 
das bringt uns der Erkenntnis keinen Schritt näher. 

Man könnte vielleicht meinen, daß diese ganze Diskussion mehr der 
Morphologie gilt und in gewisser Hinsicht ist dem auch so ; aber anderer- 
seits habe ich schon verschiedentlich bemerkt, daß beim Wachstum 
auch die Form eine große Rolle spielt; deshalb konnte eine kurze An- 
deutung dieser Frage nicht ganz umgangen werden. 

Korrelation. Eine Gruppe von diesen formbedingenden inneren 
Umständen hat man mit einem bestimmten Namen belegt. Man spricht 
nämlich von ,, Korrelation“, wenn es sich um den Einfluß, den ein Teil 
einer Pflanze auf die Ausbildung eines anderen Teiles ausüben kann, 
handelt. Wir haben solche korrelative Einflüsse schon verschiedentlich 
behandelt ohne das Wort zu benutzen. So z, B., wenn ein Steckling 
zur Wurzelbildung veranlaßt wird durch die Lostrennung von dem 
eigenen Wurzelsystem, oder wenn abgeschnittene Blätter von Begonien 
zur Sproßbildung veranlaßt werden, auch wieder indem der Zusammen- 
hang mit anderen Sprossen unterbrochen wird. 

Andere Beispiele könnten in Menge genannt werden ; es mögen hier 
noch einige gegeben werden. Die Anwesenheit der Endknospen eines 
Triebes ist Veranlassung, daß die Seitensprosse sich nicht entwickeln. 
Jedermann kennt diese Erscheinung z. B. bei Tannen. Wenn dort durch 
irgendeine Ursache die Endlmospe zugrunde geht, so fängt eine oder es 


3- Reinke, J.: Philosophie der Botanik. Leipzig 1905. 

2 Driesch, H. : Der Vitalismus als Geschichte und Lehre. Leipzig 1905. 



310 


Wachstum. 


fangen einige der oberen Seitenknospeii sich zu entwickeln an, und zwar 
bilden sie dann keine horizontalen, dorsiventralen Sprosse, wie sie das 
späterhin im Normalfall getan hätten, sondern die neugebildeten Sprosse 
wachsen vertikal empor und werden zu radiär gebildeten sogenannten 
orthotropen Endtrieben. 

Oder nehmen wir als Beispiel eine Kartoffelpflanze, welche unter 
normalen Umständen aus ihren unteren Achselknospen horizontal 
wachsende Stolonen bildet, deren Spitzen sich zu Knollen entwickeln 
können. Wird aber der oberirdische vertikale Sproß zum größten Teil 
abgeschnitten, so entwickeln sich jetzt einige dieser Knospen, welche 
sonst Stolonen gebildet hätten, zu gewöhnlichen oberirdischen Sprossen. 

Oder denken wir an die Eruchtbildung, welche nur dann stattfindet, 
wenn die Samenknospen sich zu Samen entwickeln, wo also von diesen 
sich bildenden Samen ein korrelativer Einfluß sich geltend macht auf 
die Wand des Eruchtknotens, wodurch diese veranlaßt wird sich zur 
Erachthaut umzubilden, was bekanntlich oft mit beträchtlichem Wachs- 
tum verknüpft ist. Bisweilen wird dieser Einfluß schon bei der Be- 
fruchtung vom Pollen ausgeübt, speziell dort, wo sich Früchte ohne 
Samen bilden; besonders bei bestimmten Kulturgewächsen ist das der 
Fall. 

Es ist wohl klar, daß hier ein Wort ,, Korrelation“ zur Erklärung 
benutzt wird, das eigenthch sehr wenig aussagt, aucli daß liier vieles 
zusammengewürfelt wird unter diesem einen Begriff Korrelation, was 
vielleicht sehr wenig miteinander zu tun hat. Aber dennoch werden 
in letzter Zeit Anfänge einer Erklärung bemerklich, wobei dann unter 
Korrelation stets an eine stoffliche Beeinflussung der verschiedenen 
Organe eines selben Individuums gedacht werden muß. 

Am meisten ausgearbeitet ist diese Auffassung wohl für die Wurzel- 
bildung. Besonders VA^r der hat in seiner ausführlichen Arbeit 

über Wurzelbildung an Stecklingen darauf hihgewiesen, daß diese in 
sehr starkem Maße abhängig davon ist ob Blätter — und eventuell die 
dazugehörigen Achselknospen — vorhanden sind oder nicht. Es handelt 
sich dabei sowohl um die Entwicklung schon vorhandener Wurzel- 
anlagen als auch um die Bildung neuer Adventivwurzeln aus Gallus - 
gewebe, was sich erst nach der Abtrennung des Stecklings entwickelt hat. 

Es lag auf der Hand, hier an eine stoffliche Beeinflussung dieser 
Wurzelbildung durch die Blätter zu denken, und diese Hypothese va'n* 
Leks ist dann später in einem speziellen Fall von F. W. Went^ 
bewiesen. Bas wurde oben schon mitgeteilt: bei Acalypha scheiden 
die Blätter eine wurzelbildende Substanz ab, welche auch von Blättern 
anderer Pflanzen gebildet wird, ja auch aus Malz extrahiert werden 
kann und diese Substanz ist es, welche, wenn vorhanden, zur Wurzel- 
bildung führt. Solange der Steckling sich im festen Verband mit der 
übrigen Pflanze befindet, werden diese wurzelbildenden Substanzen nach 

1 Vax Lek, H. A. A.: Over de wortelvorming van heutige stekken. 
Biss., Utrecht, Wageningeu 1925. 

^ Wext, E. W. : Proc. Kon. Akad. Wetensch. Amsterdam 32 ( 1929 ). 
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dem normalen Wurzelsystem geführt, wo sie die Entwicklung dieser 
Wurzeln veranlassen. Sobald aber dieser Zusammenhang unterbrochen 
ist, werden die wurzelbildenden Substanzen ihren Einfluß auf die in den 
Stengeln anwesenden Wurzelanlagen geltend machen. Daß es sich bei 
Bryophyllum calycinum um etwas Ähnliches handelt, konnte wahr- 
scheinlich gemacht werden^, wenn es auch nicht gelang, sich dort der 
wurzelbildenden Substanzen zu bemächtigen. 

Die Schwierigkeit hier experimentell weiter vorwärts zu kommen 
liegt wohl meistens daran, daß die Menge der wurzelbildenden Substanzen 
in den meisten Stecldingen so groß ist, daß es nicht gelingt dieselben 
davon frei zu machen; infolgedessen wird Zufuhr von neuen Mengen 
dieser Stoffe keinen Erfolg liaben können. 

Ich bin mir sehr wohl bewußt, daß diese ganze Vorstellung bis 
jetzt noch auf recht schwachen experimentellen Daten gegründet ist. 
Indessen handelt es sich hier um Vorstellungen, welche, wie gesagt, schon 
vor vielen Jahren von Sachs^ und von Beijbbtnck^ als Eesultat ihrer 
Untersuchungen wahrscheinlich gemacht wurden, und welche jedenfalls 
wert sind, bei allen weiteren Untersuchungen als heuristischer Er- 
klärungsversuch in den Vordergrund geschoben zu werden. Ich er- 
innere auch an die schon genannten Ausführungen Eittings über den 
stofflichen Einfluß, den der Pollen auf die Narbe und weiteren Teile der 
Blüte haben kann — abgesehen natürlich von dem direkten Einfluß der 
Befruchtung. Nur in der genannten Weise, indem man hier stets an 
die Möglichkeit stofflicher Beeinflussung denkt, wird es möglich w^erden, 
sich des alten Ballastes, der in dem Worte Korrelation steckt, zu ent- 
ledigen. 

Unter Korrelation kann man auch alles rechnen, was mit dem Begriff 
Polarität angedeutet wird und was, wie gleich bemerkt werden soll, bis 
jetzt sich einer Erklärung absolut entzieht. Der Begriff ist in die Botanik 
zuerst von Vöchting^ eingeführt -worden. Derselbe hat Versuche mit 
Stecklingen ausgeführt und darauf hingewiesen, daß besonders bei 
Weiden die Sprosse sich am apikalen Ende, die W'urzeln dagegen an der 
Basis entwickeln. Dabei ist es gleichgültig, welche Stellung man den 
Stecldingen gibt, auch wenn sie z. B. umgekehrt auf gehängt werden, 
bilden sich dennoch die Wurzeln am basalen Ende, während die apikalen 
Sprosse sich entwickeln. Etwas ähnlich ist es auch mit der Kallus- 
bildung, welche am basalen Pol weit stärker ist als wie an der apikaleir 
Schnittfläche. Schneidet man einen solchen Steckling in zwei, so erhält 
jeder Teil wieder einen apikalen und einen basalen Pol, wulche dieselben 
Gegensätze zeigen wie der frühere ganze Steclding. Und man kann in 
derselben Art weiter verfahren, was also zum Schluß f-öhren würde, daß 
jede Zelle einen polaren Gegensatz zeigen würde. 

Dieser polare Gegensatz läßt sich ja auch aus zahlreichen anderen 

3 Wbnt, E. A. E. C.: Z. Bot. 28 (1930). 

2 Sachs, J.: Arb. bot. Inst. Würzburg 2 (1880), 

^ Beijbkinck, M. W. : Verh. Kon. Akad. Wetensch. Amsterdam 2.5 (1886). 

VÖGHTiNO, H,: Über Organbildung im Pflanzenreich. Bonn 1878, 
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Tatsaohen lierleiten. Es braucht xiur daran erinnert zu werden, daß bei 
der Teilung der Meristemzellen die eine der beiden so entstandenen 
Zellen wieder Meristemzelle wird, die andere dahingegen, es sei gleich 
oder nach weiteren Teilungen, zur erwachsenen Zelle wird. Jedermann 
weiß, daß dies nicht regellos stattfindet, sondern immer in derselben 
RichtuQg und Eeihenfolge. Oder denken wir uns die junge Endodermis- 
zelle der Wurzel, welche immer an der Außenseite Wasser aufnimmt, 
dasselbe aber an der Innenseite in den Zentralzylinder hineinpreßt. 
Auch hier ein polarer Gegensatz, aber jetzt in radiärer Eichtung, wie 
er sich übrigens auch bei den Zehen des Gambiums äußert. 

VöCHTiKO hat uns dann gezeigt, daß auch bei Verwachsungen 
dieser polare Gegensatz sehr scharf hervortriW. Er hat hei fleischigen 
Wurzeln Würfel mit glatten Schnittflächen ausgeschnitten und diese 
darauf wieder in das entstandene Loch gestellt, entweder bei demselben 
Individuum oder bei einem anderen, wo genau derselbe Ausschnitt ge- 
macht war. Es gelang ihm dann eine völlige Verwachsung zu bekommen, 
aber nur wenn das Stück in normaler Lage darin gebracht wurde. Wenn 
man es 180® gedreht hatte, und zwar sei es in der Längsrichtung oder 
radial, so fand keine Verwachsung statt, im erstgenannten Fall an der 
oberen und unteren Fläche, im zweiten an der inneren Fläche. Es konnte 
also auch hier ein apikaler und ein basaler Pol unterschieden werden 
und VöOHTnsra äußert sich in dieser Art, daß er sagt, daß ungleichnamige 
Pole leicht verwachsen, gleichnamige hingegen nicht ; gleiches gilt dabei 
übrigens auch für die in radiärer Eichtung verlaufenden Pole. 

Fraglich ist hierbei, inwieweit diese Polarität in der Organisation der 
Pflanze fest begründet ist, oder ob etwa äußere Umstände darauf ihren 
Einfluß gültig machen. Es sind nun speziell die Untersuchungen 
Massae-ts^ gewesen, welche in erster Instanz Licht darauf geworfen 
haben, daß bei verschiedenen Pflanzen die Polarität sehr verschieden 
ausgebildet ist. Er hat speziell die zuerst von Vöohting- angegebene 
Methode benutzt, und zwar Stecklinge von zahlreichen Gewächsen aus 
den verschiedensten Gruppen des Pflanzenreiches, es sei in normaler 
Eichtung, oder invers oder horizontal hingestellt und dabei Wurzel- und 
Sproßbildung beobachtet. Leider sind die Schlußfolgerungen, wie es 
scheint, wohl einmal etwas zu rasch gezogen; denn bei der Nachunter- 
suchung erhält man lange nicht immer dieselben Eesultate wie Massabt. 
Immerhin stellt sich dabei aber dennoch wohl heraus, daß der schon 
genannte klassische Fall Vöchtihgs, wobei die Wurzeln nur am basalen 
Pol entstehen, die Sprosse nur am apikalen sich entmckeln, eigentlich 
als der Ausnahmefall zu betrachten ist. Die Wurzelbildung wird offen- 
bar von sehr verschiedenen Faktoren beeinflußt; dabei spielt der Wasser- 
gehalt eine sehr große Eolle, auch andere äußere Umstände, und daneben 
die Polarität. Es hängt von den vorherrschenden Bedingungen ab, 
welche von diesen Faktoren dabei die Oberhand bekommen. 


1 VöcHTiiTO, H.: Über np—i ' ■ ■ 

2 Massabt, J.: Bull, bt - . = . ; : 
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Diese und andere Versuche mahnen also zur Vorsicht, wenn es sich 
darum handelt zu beurteilen, ob die Polarität von äußeren Einflüssen 
geändert werden kann. 

Versuche darüber sind hauptsächlich bei niederen Pflanzen an- 
gestellt, wobei man sich wohl von der Voraussetzung hat leiten lassen, 
daß dort der polare Gegensatz noch nicht so fest mit der Organisation 
der Pflanzen verwebt wäre wie bei den höheren Gewächsen. In der Tat 
gelingt es z. B. bei einer Bryopsis, welche umgekehrt eingepflanzt wird, 
die Spitze sich zu Bhizoiden entwickeln zu lassen und die farblose Basis 
zu den blattähnlichen chlorophyllhaltigen Gebilden^. In jüngster Zeit 
ist eine Arbeit über die Polarität von Cladophora erschienen^, worin 
CzA.TA zeigt, daß sich dieselbe erschüttern läßt durch häufiges Zentri- 
fugieren in zwei verschiedenen Kichtungen, also nicht, wie man erwarten 
würde, wenn man die Zentrifugalkraft nur in zentrifugaler Bichtung 
wirken läßt. 

Worin die polare Organisation der Zelle, also wohl in erster Instanz 
diejenige des Protoplasmas, gesucht werden muß, ist volil^ommen un- 
bekannt. Nicht die geringste Andeutung einer Erklärung läßt sich bis 
jetzt geben. 

Dickenw achstum. Bekanntlich zeigen Gymnospermen und Diko- 
tylen, nachdem ihr Längenwachstum zum Stillstand gekommen ist, 
ein nachträgliches Dickenwachstum. Es mag daraix erinnert werden, 
daß hierbei spezielle Meristeme beteiligt sind, das Cambium für die 
Bildung des sekundären Holzes und sekundären Bastes, das Phellogen 
für die Korkbildung. Diese vertritt dann die Epidermis, da diese 
gewöhnlich der Verdickung nicht nachfolgen kann, außer in einigen 
seltenen Eällen wie bei Acer striatum. 

Die Art und Weise, wie das Cambium Holz und Bast bildet, die 
Entstehung dieses Cambiums selbst, die Zusammensetzung von Holz 
und Bast, das alles ist von Morphologen oft und sehr ausführlich ge- 
schildert worden. Mit der Physiologie des Dickenwachstums sieht es 
aber sehr schlimm aus. Verständlich ist das ja, weil eine Messung des- 
selben nicht sehr leicht ist. Zwar hat man verschiederitlich mit be- 
stimmten Dickenmessern das Dickenwachstum bestimmt, aber es 
braucht wohl nicht hervorgehoben zu werden, daß es sich hierbei um 
Werte handelt, welche sich erst in längeren Zeiträumen erheblich ändern 
und daß man aus der Dicke an sich noch nichts Sicheres über die Gam- 
biumstätigkeit anssagen kann, da auch eine Wasser auf nähme oder 
-abgabe der Zellen und Gefäße den Umfang des Stammes beeinflussen 
kann. 

Bekanntlich besteht in unserem Klima und auch in anderen Gegenden 
mit periodischem Klimawechsel ein Unterschied zwischen dem weit- 
lumigen, dünnwandigen Erühj ahrsholz und dem sogenannten Herbst- 
holz, das im Nachsommer gebildet wird. Bei den Dikotylen ist auch 

1 Siehe Noll, E.: Ber. dtsch. hot. Ges. 18 (1900). — Winkler, H.: Jb. Bot. 
35 (1900). 

2 CzAJA, A. Th.: Protoplasma (Berl.) 11 (1930). 
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noch, der Unterschied da, daß Gefäße, und besonders die weiteren Ge- 
fäße, ganz speziell im Frühjahrsholz angetroffen werden. Seiner Zeit hat 
Huao DB Vribs^ die Meinung ausgesprochen, das Herbstholz entstände, 
weil der Druck der peripheren Schichten des Stammes durch die statt- 
fiiidende Holzbildung allmählich stark zunehmen würde, während cl.ieser 
Druck sich während des Winters wieder ausgleichen würde. Indessen 
ist man jetzt wohl allgemein anderer Meinung und man hat die Früh- 
jahrsholzbiidung in Zusammenhang gebracht mit dem Austreiben der 
Ejxospen, worauf gleich noch zurückzukommen ist. 

Eine Betrachtung des Querschnitts eines Stammes hat übrigens auch 
zu bestimmten Schlüssen über die Holzbildung geführt. Erstens zeigt 
sich dabei gewöhnlich, daß die Jahresringe nicht in ihrem ganzen Um- 
fang überall denselben Durchmesser auf weisen. Gewöhnlich ist der 
Jahresring an einer Stelle dicker als wie an anderen ; eine Untersuchung 
der Baumlcrone hiermit im Zusammenhang gebracht hat gezeigt, daß 
der Bing dort am dicksten wird, wo die Krone am stärksten entwickelt 
ist, wo also die meiste Nahrung, welche dem Stamm zuströmt, in den 
Blättern gebildet wird. 

Ein Vergleich der aufeinanderfolgenden Jahresringe hat ergeben, 
daß dieselben sehr verschiedene Dicke besitzen können. Ein genaues 
Studium der Wetterverhältnisse in den Jahren, worin diese Holzmengen 
gebildet wurden, hat ergeben, daß ein Sommer, der günstig ist für die 
Vegetation mit einem dicken Jahresring zusammenfällt und umgekehrt. 
Kapteyn^ hat diese Daten benutzt, um die Wetterverhältnisse in 
früheren Jahrhunderten bei sehr alten Bäumen zu untersxiohen, ganz 
speziell bei den Sequoias Kaliforniens. Es ist ihm gelungen den Nach- 
weis zu liefern, daß bestimmte periodische Klimaänderungen, welche 
gewisse Meteorologen aus den Daten der letzten Jahrzehnte folgern, sich 
zurückverfolgen lassen fast bis zum Anfang ixnserer Zeitrechnxmg. 

Indessen mxxß man dennoch mit solchen Schlüssen sehr vorsichtig 
sein, ganz besonders weil die Bildung des Frühjahrsholzes mit dem 
Austreiben der Knospen zxx tun hat. Wenn, wie das bisweüeir vorkommt, 
der Fall sich ereignet, daß die Bäume in einem Jahre zum zweiten Male 
ausschlageii — man kann das ganz besonders konstatieren, wenn dxirch 
starken Baupenfraß die Blätter zum größten Teile verschwxinden sind — 
so wird auch zum zweiten Male in demselben Jahre Frühjahrsholz ge- 
bildet und es sieht aus, als wenn in einem Jahre zwei Jahresringe ent- 
standen sind. Zwar bei genauer Betrachtung läßt sich wohl ein Unter- 
schied mit der normalen Jahresringbildung konstatieren, aber es läßt sich 
nicht leugnen, daß ein ziemlich inniger Zusammenhang besteht zwischen 
dem Anfang der Wirksamkeit des Cambiums und dem Axxslaufen der 
Knospen. 

In Versuchen von Jost^ ließ sich zeigen, daß, wenn man bei xinseren 
Bäumen dxirch Entfernung der Blätter das Ausschlagen der Winter- 

1 De Vbies, H.: Flora (Jena) 59 (1876). 

2 Kaptbyk, J. C.: Rec. Trav. bot. neerl. 11 (1914). 

3 Jost, L.: Bot. Ztg 51 (1893). 
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Imospen (welche sonst erst im nächsten Frühjahr getrieben hätten) 
hervorrnft, das Cambium zu erneuter, kräftiger Tätigkeit veranlaßt 
wird. 

Man hat sich natürlich die Frage vorgelegt, wie man diesen Zu- 
sammenhang zu erklären hat. Gewöhnlich wird dabei an einen Einfluß 
der in den Blättern gebildeten organischen Substanzen gedacht. In- 
dessen, wenn man sich klar macht, daß die Cambiumtätigkeit im Früh- 
ling beginnt lange bevor die Blätter in irgendeinem bedeutenden Maße 
zu assimilieren anfangen, so muß man diesen Erklärungsversuch wohl 
als verfehlt betrachten. Yor kurzem hat nun Costeri darauf hin- 
gewiesen, daß wahrscheinlich die jungen sich entwickehiden Blätter 
Wuchsstoffe (oder wenn man will Hormone) bilden, welche den Cam- 
biumzellen Zuströmen und diese zu erneuter Aktivität veranlassen. Bis 
jetzt ist es aber noch nicht gelungen, diese Substanzen in die Hände zu 
l3ekommen und es wird Aufgabe der Forschung der nächsten Jahre sein, 
sich über die Richtigkeit dieser Hypothese ein Urteil zu bilden. 

Man wird wohl bemerkt haben, daß hier über das Wachstum des 
sekundären Bastes ebenso wie über dasjenige des Korkes überhaupt 
nichts gesagt wurde. Man weiß von der Physiologie davon überhaupt 
noch weniger als wie über das Wachstum des Holzes. Dasselbe kann 
gesagt werden von dem Dickenwachstum, was einige Liliaceen und 
Palmen auf weisen. Man sieht, daß hier ein sehr großes Feld für die 
Untersuchung noch vollkommen brach liegt. 

Periodische Erscheinungeii heim Wachstum. Ein Wachstum, das 
ununterbrochen mit derselben Intensität weitergeht, findet sich in der 
Natur wohl nirgends. Allenfalls könnte man es vielleicht beobachten 
beim Wachstum eines Pilzfadens, aber auch dieses ist in letzter Instanz 
beschränkt und wird schließlich gehemmt durch die Bildung von Fort- 
pflanzungszellen. Aber auch wo dies nicht der Fall ist, kann man bei 
größeren Kulturen von Pilzen ein periodisches Wachstum beobachten, 
W'^elches selbst auftritt, wenn man die äußeren Umstände so konstant 
wie nur möglich gehalten hat. Wenn man solche Pilze z. B. in Petri- 
Schalen kultiviert auf irgendeinem durchsichtigen festen Nährboden, 
und die Entwicklung von einer Spore in der Mitte des Nährbodens aus 
stattfinden läßt, so bilden sich sehr oft konzentrische Wuchsringe, 
welche man früher wohl dem Einfluß von Tag und Nacht zugeschrieben 
hat, welche aber auch z. B. bei der Kultur in konstanter Finsternis 
auftreten . 

In letzter Zeit ist darauf hingewiesen, daß man hier eine Erscheinung 
vor sich hat, welche auch bei leblosen Objekten in den sogenannten 
,,LiESEaAiTaschen'' Ringen zutage tritt. Besonders Küsteb^ hat diesen 
Erscheinungen seine Aufmerksamkeit gewidmet. Hat man 5 — 10 vH 
Gelatine auf eine Glasplatte ausgebreitet und trägt man nach dem 
Erstarren eine etwa 10 vH NasPO^-Lösung auf und läßt man das Ganze 

1 CosTER, Ch, : Zur Anatomie und Physiologie der Zuwachszonen- und 
Tropen. Diss., 

!\ ■ . Über Zonenbildung in !■ . -rS.Aufl. Jena 1931. 
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bei Zimmertemperatur langsam eintrocknen, so fällt das Phosphat 
lo’ystallinisch aus, and zwar liegen die Krystalle in scharf gezeichneten 
Zonen, die äquidistant zum Rande des aufgetragenen und erstarrten 
Gelatinetropfens verlaufen. Oder man kann der Gelatine etwas Kalium- 
bichromat zusetzen und dann einen Tropfen einer AgNOa-Lösung auf- 
setzen; es entstehen dann von diesem Zentrum aus konzentrische 
Fällungen von Silberchromat in Ringen, deren Abstand nach außen 
immer größer wird. 

Man kann nun die Ähnlichkeit der Ringe bei einer Pilzkultur mit 
diesen LinSBOAis'aschen Ringen feststellen, wenn es sich dabei auch 
vielleicht nicht um vollkommen denselben Vorgang handelt. Beim Pilz 
wird wohl die Gelatine beim zentrifugalen Wachstum vom Pilz derart 
verändert, daß sie eine Zeitlang kein günstiges Substrat für Wachstum 
oder Sporenbildung ist. Wenn die Bedingungen dann wieder günstiger 
werden, kaim das Wachstum wieder aufgenommen werden. Wenn Ähn- 
liches in der Natur bei Pilzen beobachtet wird, spricht man von Hexen- 
ringen. 

Indessen hat Küsteb darauf hingewiesen, daß etwas den Liesegang- 
schen Ringen Vergleichbares oft bei Pflanzen beobachtet wird. Als 
solche braucht nur erinnert zu werden an die Schichtung der Stärke- 
körner, der verdickten Zellhäute usw. Indessen muß man dennoch mit 
der Erklärung sehr vorsichtig sein, wie schon daraus hervorgeht, daß 
bei der Struktur des sekundären Holzes sehr oft Jahresringbildung zu- 
tage tritt, welche mit dieser Erscheinung nichts zu tun hat, sondern 
jedenfalls der Periodizität der äußeren Umstände zugeschrieben werden 
muß. Wenn also gefragt wd, ob wirklich alle periodischen Erschei- 
nungen beim Wachstum in dieser Weise erldärt werden können, so kann 
darauf ganz entschieden nein geantwortet werden. 

Es gibt verschiedene periodische Äußerungen des Wachstums, welche 
man entweder einer inneren Periodizität der Pflanze oder dem Wechsel 
der äußeren Umstände zuschreiben muß. Darüber bestehen beiden Bota- 
nikern sehr geteilte Meinungen, die aber leider meistens nicht fest ge- 
gründet sind. Man hat sich eben oft damit begnügt, die Erscheinungen 
in der Natur zu beobachten ohne zum Experiment zu schreiten. Ganz 
speziell hat man dabei den Gewächsen der Tropen seine Aufmerksamkeit 
geschenkt, besonders wohl weil dort die Wärmeverhältnisse sich gleich- 
mäßiger gestalten als wie bei uns. Aber wie verschieden dann noch 
geurteilt wird, geht wohl daraus hervor, daß Schimpeei eine innere 
Periodizität überhaupt leugnet, während ungefähr dieselben Tatsachen 
andere Forscher wie z. B. Voleens^ zum gerade entgegengesetzten 
Schluß geführt haben. Dasselbe gilt für andere Daten wie z. B. die 
Jahresringbildung des sekundären Holzes, w^elche bei manchen tro- 
pischen Bäumen fehlt und dort auch teilweise dem gleichmäßigen 
Klima zuges chrieben wurde. Indessen haben wir hier schon gesehen, 

T ^ A. F. W.: Pflanzeugeographie auf physiologischer Grundlage. 

Jena loyo. 

2 VoLKENs, G. : Laubfall und Lauherneuerung in den Tropen. Berlin 1912. 
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daß diese Tatsache jedenfalls in der periodischen Lanbbildung ihre 
Erklärung finden muß, daß wir also die Fragestellung anderswohin ver- 
legen müssen. 

Es will mir scheinen, daß man in dieser Weise der Frage nie näher 
kommen wird, schon weil es überhaupt kein vollkommen gleichmäßiges 
Elima auf der Erde gibt. Daß in manchen Gegenden der Tropen eine 
trockene und regnerische Periode x^egelmäßig abwechseln, weiß jeder- 
mann. Aber dennoch besteht bei vielen die Überzeugung, daß es sich 
beim äquatorialen Klima anders verhält und dann wird ganz besonders 
Buitenzorg als der Ort angesehen, der das ganze Jahr hindurch nicht 
nur eine gleichmäßige Temperatur haben würde, sondern auch immer 
dieselbe hohe Feuchtigkeit, dieselbe große Regenmenge. Wer die 
meteorologischen Daten genau betrachtet, weiß, das dem nicht so ist, 
und daß verschiedene europäische Forscher sich während der kurzen 
Zeit ihres Besuches haben täuschen lassen, während derjenige, der 
verschiedene Jahre in Buitenzorg wohnt, sehr wohl weiß, daß auch 
hier keine vollkommene Gleichmäßigkeit des Klimas vorherrscht, daß 
man also mit Schlüssen über periodische Wachstumserscheinimgen bei 
diesen Gewächsen — besonders noch wenn sie da nicht zu Hause ge- 
hören, sondern dort nur kultiviert werden — sehr vorsichtig sein muß. 

Es ist hier nicht anders gestellt als auch sonstwo in der Physiologie. 
Mag man auch die ersten Beobachtungen in der freien Natur ausführen, 
man kommt mit der Analyse überhaupt nicht weiter, solange man keine 
Experimente, wobei man die Bedingungen genau in der Hand hat, 
anstellt. 

Solche Beobachtungen sind uns teilweise von der Praxis geliefert, 
teilweise auch mit Absicht für diesen Zweck hergestellt. Bei ersteren 
denke ich ganz besonders an das Frühtreiben unserer Pflanzen in der 
Gärtnerei. Daß dieselbe es darin weit gebracht hat, weiß jedermann, 
der sich die Schaufenster unserer Blumenläden im Winter ansieht. 

Es kann hier Raummangels wegen nur ganz kurz darüber gehandelt 
werden; übrigens, möge hingewiesen werden auf die Arbeiten von 
JoHArassn^, Molisoh^ usw. Bekanntlich werden bei unseren Holz- 
gewächsen die Knospen, welche im nächsten Frühjahr austreiben sollen, 
schon im Anfang des Sommers angelegt ; sie bleiben dann aber scheinbar 
im Ruhestadium, bis sie im nächsten Frühling zum Treiben kommen, 
und es ist dabei fraglich, ob es nur die äußeren Umstände sind, welche 
diese periodische Entwicklung beeinflussen. Wie steht es damit, wenn 
man solche Knospen zu einem früheren Zeitpunkt erhöhter Temperatur 
und genügender Feuchtigkeit aussetzt? Man kann dieselben dann be- 
kanntlich viel früher zum Austreiben bringen, aber nicht zu jeder Zeit. 
Gelingt das z.B. leicht im Februar oder März, so will das ohne weiteres 
nicht gehen, wenn man dieselbe Operation im Oktober oder FTovember 

1 JoHANNSEW, W.: Das Ätiierverf ähren beim Frühtreiben, 2. Aufl. Jena 
1906 . 

2 Molisoh, H,: Das Warmbad als Mittel znm Treiben der Pflanzen. Jena 
1909 . 
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ausführen will. Es wurde hier also an eine periodische Ruhezeit gedacht, 
welche die Ejiospen durchzumachen hätten. Indessen hier hat eben 
der Mensch ein greifen können: Johannsen durch Behandlung mit 
Ätherdampf während 24 Stunden, andere durch Behandlung mit Äthylen, 
mit heißem Wasser usw.; es sind alles Verfahren, welche die Ruheperiode 
dieser Ehaospen abkürzen können und also eine Eoiospenentfältung ver- 
anlassen zu Zeiten, wo das sonst nicht möglich ist. 

Dabei muß dann wieder die Frage gestellt werden : Innere Periodizität 
welche nur durch äußere Umstände einigermaßen in gewisser Richtung 
geändert werden kann, oder eine Periodizität, welche ausschließlich 
diesen äußeren Umständen zugeschrieben werden muß? Besonders 
IClebs^ hat diese Frage ausführlich behandelt. Es ist ihm gelungen, 
durch Experimente bei allen Bäumen Mitteleuropas die Periodizität 
der Knospenentfaltung zu stören, selbst bei der Rotbuche, welche in 
der Hinsicht den Versuchen wohl den größten Widerstand entgegen- 
setzte. Durch kontinuierliche Beleuchtung hat Ejlebs schon im Januar 
ein Aussprossen der Buchenzweige veranlassen können. 

Inzwischen läßt sich daraus noch nicht die KLEBSsche Schluß- 
folgerung ziehen, daß diese Periodizität vollkommen von den äußeren 
Umständen bedingt wird, also aitiogenen Ursprunges ist. Man kann 
sich die Sache auch derart deuten, daß die äußeren Bedingungen die 
der Pflanze eigene Periodizität in gewisser Hinsicht ändern können. 
Wie mir scheint, wird man hier ohne sehr grundlegende Arbeiten über- 
haupt nicht weiter kommen ; man hat bis jetzt eigentlich, nur ein bißchen 
herumprobiert, ohne der Sache auf dem Boden zu kommen. 

Glücklicherweise hat sich hier in der letzten Zeit eine große Änderung 
vollzogen, welche veranlaßt wurde durch die von der Praxis gestellten 
Probleme. Ganz speziell das BLAAUWsche Institut in Wageningen hat 
sich der Sache angenommen und eine Reihe von Veröffentlichungen 
darüber in die Welt geschickt, welche unsere Auffassungen in mancher 
Hinsicht eine Änderung haben ergehen lassen. Ich verdanke der freund- 
lichen Mitteilung einer der Forscherinnen dieses Instituts folgende Über- 
sicht über die dort erhaltenen Resultate^. 


1 Klees, G.: Sitzgsber. Heidelberg. Akad. Wiss., Math.-natnrwiss. Kl. 3 
(1914:). Biol. Zbl. 33 (1917). Sitzgsber. Heidelberg. Akad, Wies., Math.-natur- 
wiss. Kl. 1926. 


2 Blaaxjw, A. H. (teilweise mit anderen) : Meded. Landb.hoogeschool Wage- 
ningen 18 (1920); 27 (1923). Verb. Kon. Akad. Wetensch. Amsterdam 2e See t. 23 
(1924); 26 (1930). Proc. Kon. Akad. Wetensch. Amsterdam 27 (1924); 28 (1925); 
29 (1926); 30 (1927). — Luytbx, J. C.: Meded. Landb.hoogeschool Wageningen 
18 (1921) (mit M. Vebsltjys); 22 (1921) (mit E. de Vbies). Verh. Kon. Akad. 
Wetensch. Amsterdam 24 (1926) (mit G. JoxrsTBA u. A. H. Blaaxjw). Proc. Kon. 
Akad. Wetensch. Amsterdam 29 (1925); 30 (1920); 30 (1927), — Byhotjwer, J.* 
Meded. Landb.hoogeschool Wr.ror.in-r.;-, 27 '1 924). — Vebsluys, M. C. : Ree. Trav. 
hot.neerl. 22 (1925). — Mule i.iL IL .I.LirYTEX); Verh. Kon. Akad. Wetensch. 

Amsterdam 26 (1928). (Mit A, H. Blaaxtw) : Proc. Kon. Akad. Wetensch. Am- 
sterdam 29 (1925). — Wateesohoot, H. E.: Proc, Kon. Akad. Wetensch. Am- 
st^dam 31 (1927). — • Zweede, A. K.: Verh. Kon. Akad. Wetensch. Amsterdam 

n Qom^‘ Haetsema, A. M., J. Luyten u. A. H, Blaauw: Ebenda 27 
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Bei den für die Gärtnerei wichtigsten Kulturpflanzen waren die im 
Laufe des Jahres im Innern der ICnospen stattfindenden Vorgänge un- 
genügend bekannt. Man kannte nicht oder nicht genau den Zeitpunkt, 
wann die verschiedenen Organe gebildet werden, wußte nichts von dem 
Tempo, worin diese Organbildung geschieht und noch viel w^eniger wie 
dieses Tempo z. B. von der Temperatur beeinflußt wird. Ebensowenig 
war es bekannt, wann die Organanlagen fertig sind und wann das 
eigentliche Wachstum, die Volümenvergrößerung anfängt, und wie das 
Weiterwaohsen der Organanlagen nun wieder von den äußeren Be- 
dingungen, besonders von der Temperatur, beeinflußt w-ird. 

Um den Einfluß mehrerer Wachstumsfaktoren auf die Organbildung 
oder auf die Vergrößerung der gebildeten Organe feststellen zu können, 
w'ar es also zunächst notwendig, die jährliche periodische Entwicldung 
dieser Organe vom Augenblick des Entstehens bis zur vollen Entwicklung 
genau kennenzulernen . Dabei wurde bei mehreren Kulturpflanzen dieser 
jährliche Lebenszyklus unter den gewöhnlichen Kulturbedingungen 
verfolgt (Hyacinthe, Tulpe, Syringa, Rhododendron, Azalea, 
Kirsche, Pflaume, Apfel, Birne, Convallaria). 

Es ließen sich dabei drei Perioden unterscheiden : 

1. die der Blattbildung, 2. die der Blütenbildung und 3. die des 
Streckungswachstums. Die beiden ersten Perioden finden häufig im 
Innern der Knospen statt, wenn diese äußerlich eine Ruheperiode 
durchzumachen scheinen. Es sind diese beiden Perioden auch deshalb 
interessant, weil mittels intensiver Zellteilungsprozesse alle Organe ge- 
gebüdet werden, welche meistens erst viele Monate später infolge des 
Streckungswachstums zum Vorschein kommen sollen. Diese später 
folgende Periode des Zellstreckungsprozesses ist äußerlich viel mehr 
auffallend und ist wohl auch wegen des schnellen Längenwachstums 
und der diesen begleitenden Bewegungserscheinungen viel mehr beob- 
achtet und studiert worden, aber es wird dabei doch nur das zum Vor- 
schein gebracht, was vorher in der organbildenden Periode entstanden 
ist. Die Organbildung und im besonderen die Anlage der Blütenteile 
gehört physiologisch mit zu den intensivsten und höchsten Leistungen 
der Pflanzen. In schnellem Tempo werden von einem einfachen, vorher 
während längerer Zeit nur blätterabspaltenden Vegetationspunkte inner- 
halb einiger Tage oder Wochen nacheinander die einzelnen Blütenteile 
gebildet. Dazu ist nicht nur eine intensive Zellteilung und demzufolge 
auch eine rasche Neubildung der Plasmasubstanzen notwendig, sondern 
auch eine tiefgehende Differenzierung zu mehreren Zellgrupj)en, woraus 
die sowohl was ihre Eorm als ihre Punktion betrifft so verschiedenen 
Organe entstehen sollen. Diese Gewebsdifferenzierung im Knospen- 
vegetationskegel ist dem Wesen und dem Vorgehen nach noch gänzlich 
unbekannt und unverständlich, bedeutet aher für die betreffende Pflanze 
sicher einen Höhepunkt der jährlichen periodischen Entwicklung. 
Blaatjw teilt die Periode der Blütenbildung in mehrere Stadien ein, 
um bei weiteren Untersuchungen den Entwicklungszustand genau an- 
geben zu können. Bei Tulpen und Hyacinthen (jedesmal aber bei einer 
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bestimmten Varietät) ist nnn der Einfluß von elf verschiedenen Tem- 
peraturen ( + 1^2^ bis + 35® C) während der Blatt- und Blütenbildung 
und während des Streckungswachstums genau untersuclit worden. Dabei 
zeigt es sich, daß man beim Übergang der Blüten bildung zur Streckungs- 
waohstumsperiode bei der Darwiiitulpe mit zwei sehr verschiedenen 
Prozessen zu tun hat, denn während für den Blütenbildungsprozeß 
17 — 20® C die optimale Temperatur ist, liegt das Oj)timum des anderen 
Prozesses sehr viel tiefer, wahrscheinlich noch unterlnilb 9® {hei der 
Hyacintlie bzw. ± 25® und 13® C). Dennoch findet man keinen schroffen 
Übergang zwischen Zellteilung oder Zell Vermehrung und Zollvergröße- 
rung oder Streckmig, es nimmt allmählich die Intensität der Zellteilung 
ab, w’ährend die Zellvergrößerungsintensität langsam zunimmt. Wäli- 
rend der ganzen Zellstreckungsperiode bleibt dieses tiefe Optimum aber 
nicht erhalten, sondern es schiebt sich nach und nach, höher hinauf, 
bis es schließlich (zur Zeit, wo die Sprosse aus der Erde zürn Vorschein 
kommen) über 20® C hinaus steigt und also den von anderen Lebens- 
erscheinungen bekannten 
Optimumternporaturen nahe 
kommt. Wodurch dieses 
tiefe Anfangsoptimum be- 
dingt ist, ist noch nicht fest- 
gestellt worden. Blaauw 
vermutet, daß wir es hier 
mit einem, durch andere 
Prozesse gehemmten Op- 
timum zu tun haben, wobei 
allererst an eine Keserve- 
stoffmobilisierung zu denken 
wäre in ähnlicher Weise wie durch Müllub-Thurgatji bei der Kartoffel 
festgestellt wurde. Die Eeststellung dieser optimalen Temperaturen 
fand eine Verwendung in der Erühtreiberei dieser Blum.enzwiebeln. 

Besonders auffallend ist der Temperatureinfluß während der Blüten- 
bildung bei Tulpen und Hyacinthen, welche im Juli und August im 
Anfang der sogenannten Buheperiode der Zwiebehi stattfindet. 

Abbildung 55 zeigt das Besultat dieser Untersuchungen, 

Die Ordinate stellen das mittlere Stadium der Blütenbildung vor, 
welches die Tulpen (gebrochene Linie) nach einer 4wöchigen Behand- 
lung, die Hyacinthen (ausgezogene Linie) nach einer 8 wöchigen Be- 
handlung mit den auf der Abszisse angegebenen Temperaturen erreichen. 
Stadium I — d. h. der Vegetatiohspunkt befindet sich noch, im blatt- 
bildenden Stadium, die Blütenbildung hat also noch nicht angefangen — 
wird sowohl in der minimalen als in der maximalen Temperatur bei- 
behalten. In den zwischenüegenden Temperaturen ist die Blütenbildung 
mehr oder weniger weit fortgeschritten, für die Darwintulpe ist 17® 
optimal, für die Hyacinthe 25,5® 0. Es zeigt somit die Kurve, daß die 

1 MÜLLBB-THUBaAxr, H.: Landw. Jb. 14 (1885). 
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Kar dinalp unkte für die Blütenbildung der Darwintulpe 4 — 7^ C tiefer 
liegen als für die Hyacinthe. Die Kurve gibt daher auch den Unter- 
schied des ,, Temperaturcharakters'' dieser beiden Zwiebelge- 
w^ächse an. 

Sowohl bei den maximalen als bei den minimalen Temperaturen 
findet auch bei längerem Aufbewahren keine Blütenbildung und auch 
sonst fast keine Entwicklung statt; daher konnten solche Tempera- 
turen zu Hemmungs versuchen verwendet werden , w^odurch die normale 
Periodizität dieser Pflanzen verschoben wmrde, d. h. es konnte der 
Anfang der Blütenbildung und demzufolge auch die Blütezeit nach 
einem beliebigen Zeitpunkt verschoben werden. Zu den Hemmungs- 
versuchen wurden vorzugsweise niedere Temperaturen verwendet; es 
trat dabei klar hervor, daß während der Blattbildung, der Blüten- 
bildung oder der Streckungsperiode die Lebensresistenz der Kälte gegen- 
über sehr verschieden ist. Im blattbildenden Stadium ertrug der Vege- 
tationspunkt die Kälte sehr gut, hatte aber die Blütenbildimg schon 
eingesetzt, so war der Vegetationspunkt viel weniger resistent geworden. 
Auch liegt die minimale Temperatur für das Zellwachstum tiefer als für 
die Zellteilung, die Gewebe sind daher im meristematischen Zustand 
noch besser zu hemmen als später. Deshalb mußten die Plemmungs- 
versuche beginnen ehe das Streckungsw'achstum eingesetzt hatte und 
sogar noch bevor die Blütenbildung angefangen hatte. 

Als Resultat dieser Untersuchungen über den Einfluß der Temperatur 
auf Wachstum und Entwicklung bei Tulpen und Hyacinthen ergab sich, 
daß zwar vieles aber doch nicht alles beeinflußbar, umänderbar ist. Zu 
ändern ist der Entwicklungszyklus in Bezug auf unsere Zeiteinteilung, 
wir kömien diesen Zyklus auf jedem beliebigen Jahreszeitpimkt an- 
fangen lassen. Aber auch insoweit ist der Entwicklungszyklus zu ändern, 
daß es keine 12 Monate dazu braucht. Tulpen und Hyacinthen können 
sogar sehr gut mit einer kürzeren Zeit, z. B. 8 — 9 Monate, auskommen. 
Infolge der Trockenheit und Wärme in Südeuropa, infolge des kalten 
Winters in unseren Gegenden wird die Entwicldung gehemmt. Es wird 
die Periodizität der Tulpen und Hyacinthen also nur deshalb äußerlich 
vom 12 monatlichen Sonnenjahr beeinflußt, weil die äußeren Bedin- 
gungen nur eine bestimmte Möglichkeit darbieten, woran sich die Pflanzen 
anpassen müssen. Aus inneren Gründen aber können sie, wenn aus- 
schließlich optimale Bedingungen herrschen würden, ihre Periode in 
8 oder 9 Monaten durchlaufen. Hier liegt somit eine Grenze, woran 
weiter nichts mehr durch äußere Bedingungen umzuändern ist. Eben- 
sowenig zu beeinflussen ist die Tatsache, daß die Tulpe einen kälteren 
Typus darstellt als die Hyacinthe. Demzufolge lag z. B. die Hemmungs- 
temperatur für die Darwintulpe bei — 1® C und für die Hyacinthe bei 
-P 5^ C. Blaauw konnte aber noch einen anderen Unterschied zwischen 
Tulpen und Hyacinthen feststellen; w^ährend nämlich der Vegetations- 
punkt einer Hyacinthe sofort auf das Eintreten der für die Blüten - 
bildung günstigen Temperatur reagiert und dadurch zu jeder Zeit 
durch Temperaturänderung zur Blütenbildung zu veranlassen ist, wird 

Kostytacliew-Wcnt, Pflaiizenphysiologle II. 21 
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der Vegetationspunkt einer Tulpe erst dazu kommen, nachdem alle 
Laubhlätter fertig geworden sind. Auch daran läßt sich auf experi- 
mentellem Wege nichts ändern. 

Natürlich läßt sich nicht sagen, daß mit diesen Untersuchungen 
schon prinzipielle Fragen über die Periodizität gelöst sind, aber jeden- 
falls kann mit Sicherheit hervorgehoben werden, daß nur in dieser 
Weise dem Problem beizukommen sein wird. .Das ergibt aber auch die 
Forderungi daß unsere modernen pflanzenphysiologischen Institute mit 
allen modernen HiKsmitteln ausgestattet sein müssen, damit Tempera- 
tur, Feuchtigkeitsverhältnisse, Licht usw. absolut konstant reguliert 
werden können. 

Es gibt noch eine andere Gruppe von periodischen Erscheinungen 
in der Entwicldung der Pflanzen, welche es ermöglichen wird, den Ur- 
sachen der Periodizität näher zu treten. Wenn bei uns im Frühling auf 
einmal alle Obstbäume in Blüte stehen, dann glaubt man hierin den 
Einfluß äußerer Faktoren sehen zu müssen, aber es hält außerordent- 
lich schwer, das zu beweisen. Früher hat man zwar versucht, der Sache 
näher zu treten, indem man Berechnungen von Temperatnrsummen 
machte^, aberj man hat seit Sachs wohl eingesehen, daß in dieser Art 
der Frage nicht näher zu kommen ist. Nur die Phänologen geben 
alljährlich ihre langen Listen von Daten, worin das Sprossen der Blatt- 
und Blütenknospen usw. unserer Gewächse angegeben werden, womit 
aber der Pilanzenphysiologe nichts anzufangen weiß. 

Aber in den Tropen ist das gleichzeitige Blühen verschiedener Pflan- 
zen viel auffallender. Sehr bekannt ist es z. B. beim Kaffee, wo eine 
ganze Plantage eines Tages in voller Blüte stehen kann, während am 
nächsten Tage die Pracht vorbei ist; das wiederholt sich dann mit 
unregelmäßigen Intervallen. Gerade die kurze Dauer dieser Blüten 
macht die Erscheinung so besonders auffallend. .Deshalb ist es ebenfalls 
besonders bekannt bei einigen Orchideen, deren Blüten nur kurz dauern ; 
eine Liste davon wurde von Smith^ gegeben. 

Darunter haben in erster Instanz die Blüten von Dendrohium 
crumenatum Veranlassung gegeben zu einer Anzahl Untersuchungen. 
Diese im Monsungebiet Südostasiena ziemlich verbreitete epiphy tische 
Orchidee ist dort in den englischen Kolonien bekannt als Pigeon-Orchid, 
auf Java und Sumatra als duifjes (Täubchen) wegen der oberflächlichen 
Ähnlichkeit der weißen, stark duftenden Blüten mit einer kleinen Taube. 
Die Blüten öffnen sich morgens früh und sind am nächsten Tage ver- 
blüht. An bestimmten Tagen findet man nun viele Exemplare der 
Pflanze mit Blüten versehen, während es dann wieder viele Tage dauert, 
bis aufs neue eine Blüteperiode eintritt. Eine Erklärung wurde an- 
gebahnt, als sich herausstellte, daß das Blühen nur an bestimmten Orten 
synchron stattfindet, nicht an Orten, welche ziemlich weit voneinander 


^ Siehe z. B. de Candolh, A. : Geographie bofcanique raisonn6e. Paris- 
Gone ve 1855. 

2 Smith, J. J. : Ann. Jard. bot. Buitenzorg 35 (1925). 
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entfernt sind. RuTanns n. Went^ konnten feststellen, daß Pflanzen von 
Dendrobium criimenatuna, welche von verschiedenen Orten — "wo 
die Blütezeiten nicht gleich waren — nach Buitenzorg hergebracht 
wurden, dort mit den Buitenzorger Pflanzen zusammen zur Blüte ge- 
langten. Es ließ sich zeigen, daß die Euiospen sich allmählich ent- 
wickeln, aber daß dieselben in einem bestimmten Stadium ihr Wachstum 
einstellen. Viele Eoiospen können es soweit bringen, aber dann muß 
irgendein äußerer Reiz vorhanden sein, der das weitere Wachstum aus- 
löst, was bei allen diesen Emospen dann gleichzeitig stattfindet. 

Es ist CosTER'*^ gelungen, diesen äußeren Reiz zu finden. Es hatte 
sich nämlich herausgestellt, daß eine Blütenperiode immer 9 Tage nach 
einem starken Regenguß stattfindet. Costee konnte nun zeigen, daß 
es sich dabei um eine Abkühlung der Pflanzen von einigen Grad Celsius 
handelt. Ein langsamer w'-enn auch lange dauernder Regen hat deshalb 
auch keinen Erfolg, nur ein starker Regenguß der eine plötzliche Tem- 
peraturerniedrigung veranla ßt . 

Wenn zwar nicht alle Erscheinungen des synchronen Blühens hiermit 
erklärt sind — in europäischen Gewächshäusern z. B. wurden Tatsachen 
konstatiert, welche noch rätselhaft bleiben — , so hat Costeb doch wohl 
die Hauptursache der plötzlichen Weiterentvncldung der Knospen ent- 
deckt. Damit ist ein Schritt getan, der zusammen mit den Beob- 
achtungen im BLAAUWschen Institut, worüber soeben gesprochen wmrde, 
die Lösung des Periodizitätsrätsels ganz entschieden näher bringen muß. 

1 RtTTOEES, A. A. L. u. Weht, E, A. P. G.: Ann. Jard. bot. Bxiitenzorg 29 
(1916). 

3 CosTER, Ch. : Ebenda 35 (1926). 
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Fünfzehntes Kapitel. 

Bewegiingen. 

Allgemeines. Die Zeit liegt noch nicht so weit hinter uns, als man 
den Pflanzen Bewegnngsvermögen absprach. Noch im 18. Jahrhundert 
galt der alte Spruch: ,,Saxa crescunt, plantae crescunt et vivant, ani- 
malia crescunt, vivuiit et sentiimt'', wobei man in unserer jetzigen 
Anschauungsweise das „sentire“ als das Reaktions vor mögen gegenüber 
äußere Reize aufzufassen hat. 

Wohl hatte man bei bestimmten Pflanzen Bewog imgon beobachtet, 
aber diese wurden gewissermaßen als große Ausnahmen betrachtet. Das 
hat sich beim Laienpublikum bis auf den heutigen Tag erhalten, weshalb 
die Sinnpflanze, Mimosa pudica, noch immer mit solcher Ver- 
wunderung angestaunt wird. 

Aber je mehr man anfing, sich mit Beobachtungen an lebenden 
Pflanzen zu beschäftigen, um so mehr bahnten neue Anschauungen sich 
an und man kann sagen, daß zu Anfang des 19. Jahrhunderts die Be- 
wegungen der Pflanzen gegenüber Licht und Schwerkraft, die Ranken- 
bewegungen usw. bei den Pflanzenphysiologen bekannt waren, haupt- 
sächlich wohl durch die Untersuchungen Duhamels, KniaiiTs, Dütro- 
CHBTs undanderer. Dennoch war das Staunen, allgemein, als in der ersten 
Hälfte desselben Jahrhunderts mit Hilfe des Mikron, kopes entdeckt 
wurde, daß die niederen Pflanzen Zellen bilden können, welche imstande 
sind, sich selbständig zu bewegen. Ebenfalls das Mikroskop hatte Amiot 
zur Entdeckung der Bewegungsersoheinungen, des Protoplasmas inner- 
halb der Zelle geführt und so rang sich allmählich die Auffassung durch, 
daß Pflanze und Tier in ihrem Bewegungsvermögen sich oft kaum unter- 
scheiden lassen, in anderen Fällen nur durch die Geschwindigkeit, 'wo- 
mit die. Bewegungen ausgeführt werden. Es wurde damals schon, ge- 
sagt : hätte der Mensch ein Mittel, die Bewegungen der Pflanzen hundert- 
fach zu beschleunigen, so würde von einer bewegungslosen, Pflanze nie- 
mals die Rede gewesen sein. 

Heutzutage besitzen wir dieses Mittel im Film. Wird der Zustand 
der Pflanze mit regelmäßigen Zwischenpausen von einigen Minuten photo- 
graphiert und werden diese Bilder hintereinander im Kinoapparat vor- 
geführt, so bekommt man die Bewegung in viel beschleunigtem Tempo 
zu sehen. Der erste, welcher derartige Aufnahmen gemacht hat, war 
wohl Peefeer; indessen geschah das damals fast nur zur Demonstration 
hei Vorlesungen. Erst viel später hat man dem Gedanken Ausdruck 
verliehen, daß man durch das Ausmessen dieser Filmbilder die Be- 
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wegLingen sehr genau studieren kann. Der Gedanke ist zwar schon seit, 
verschiedenen Jahrengeäußert, indessen hat aber wohl erst LundegIrdh 
denselben ausgeführt und jetzt wird die Methode in jedem größeren 
botanischen Institute benutzt. Die Schwierigkeit ist dabei, daß man 
für die Aufnahmen natürlich Licht braucht, daß dieses aber gewöhnlich 
auf die Bewegungen selbst Einfluß ausübt. Man führt die Manipulation 
darum jetzt meistens derart aus, daß man Filme benutzt, welche für 
rote Strahlen sensibilisiert sind und daß man dann mit rotem Lichte 
die Aufnahmen macht. Wir werden bald noch sehen, daß rotes Licht 
in den meisten Fällen entweder gar keinen oder nur einen sehr geringen 
Einfluß auf die Bewegungen ausübt. 

Vom Standpunkt der Forschung aus kann man die Langsamkeit der 
Bewegungen der Pflanzen nur als ein Glück betrachten, es würde sonst 
wohl kaum an eine Analyse zu denken sein. Wenn man jetzt im Kino 
z. B. die Entfaltungsbewegungen einer Blatt- oder Blütenknospe oder 
die Bewegungen der Banken in kurzer Zeit stattfinden sieht, dann erhält 
man denselben äußert komplizierten Eindruck wie bei den Bewegungen 
vieler Tiere, wo auch vorderhand von einer Analyse noch nicht die Bede 
sein kann. Eben diese Langsamkeit, welche der Forschung in vieler Hin- 
sicht Schwierigkeiten bietet, hat andererseits dazu geführt, daß man die 
äußeren Faktoren, welche verschiedene Bewegungen bestimmen, viel 
besser hat kennen lernen, als bei manchen Tieren. 

Im Laufe des 19. Jahrhunderts hat man viele sehr exakte Beschrei- 
bungen der verschiedenen Bewegungen der Pflanzen gegeben, aber da- 
neben auch versucht, diese Erscheinungen zusammenfassend und ur- 
sächlich zu begreifen. In der Hinsicht muß aus der ersten Hälfte des 
Jahrhmiderts wnhl in erster Instanz Dutbocheti genannt werden, der 
den Versuch machte, alle Bewegungen zurückzuführen auf die von ihm 
entdeckten Turgescenzerscheinungen. Daß wir mit dieser einfachen 
Erklärung nicht viel weiterkommen, ist jetzt ja wohl klar, obwohl man- 
cher diesen Erklärungsversuch wohl einmal zu viel vergessen hat; aber 
immerhin hat Dutrochet mit seinen Arbeiten ein großes Arbeitsfeld 
eröffnet und niemand wird mehr leugnen, daß man bei vielen Bewegungs- 
erscheinungen dem osmotischen Druck des Zellinhaltes Bechnung tragen 
muß. Jedenfalls hat Dütrochet auch insoweit das Bichtige getroffen, 
als er die lebende Zelle eine Bolle sj^ielen ließ. 

In der Hinsicht bedeuten die Arbeiten Hoemeisters^ einen entschie- 
denen Bückschritt, indem er alles grob mechanisch zu erklären versuchte. 
Bekannt ist sein Vergleich der zur Erde sich neigenden Hauptwurzel 
mit einem etwas erwärmten Stab Siegellack, der sich jetzt infolge seiner 
Schwere zur Erde hinbiegt. Indessen hat Hofmeister daneben aber doch 
ein Erklärungsprinzip in den Vordergrund gebracht, daß seit der Zeit 
auch nicht mehr ganz zurückgedrängt werden konnte, nämlich die Im- 
bibition der Zellhäute. Gerade in jüngster Zeit ist, wie wir noch sehen 
werden, den Zellhäuten viel mehr Aufmerksamkeit gewidmet worden, 

1 Dütrochet, H. : Memoires. Bruxelles 1837. 

2 Hofmeister, W.: Die Lehre von der Pflanzenzelle. Leipzig 18(>7. 
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speziell dort, wo bei den Bewegungen der Verteilung des Wiiclisstoff es 
Riechnung getragen wurde. HomsiSTEB hat dann auch speziell den Be- 
wegungen des Protoplasmas innerhalb behäuteter Zelten seine Aufmerk- 
samkeit gewidmet und er hat dafür eine Erklärung versucht, welche 
übrigens ebenso wenig Anklang gefunden hat wie irgendeine „Erklä- 
rung'', welche von späteren Eorschern versucht wurde. 

Während Hofmeister aber in erster Instanz Morphologe war und 
deshalb die Physiologie eigentlich nur als Nebenbeschäftigung betrieb, 
war SaO-HS^ der eigentliche Begründer der modernen Pflanzenphysio- 
logie. Auch mit den Bewegungserscheinungen hat er sich eingehend be- 
schäftigt und zwar sowohl mit denjenigen freilebender mikroskopischer 
Pflanzen, oder Schwärmsporen, oder Spermatozoiden, als mit den 
Krümmungsbewegungen. Stand er anfänglich noch auf dem Boden 
der HoFMBiSTERschen Auffassungen, allmählich hat er sicii davon los- 
gemacht und zuletzt in magistraler Form die Bewegungen in ilircr Ge- 
samtheit behandelt. Als Erank^ dann Anfang der 70er Jahre die geotro- 
pischen Erscheinungen in einer solchen Weise besx)rach, daß Sachs 
daraus vitalistische Ketzereien zu spüren vermeinte, hat er sich anfangs 
heftig dagegen widersetzt und auch Arbeiten seiner Schüler, welche, wie 
diejenigen von Hugo de Vries, aus seinem Institut hervorgmgen,wurdeTi 
in demselben Geiste verfaßt. Aber allmählich ist auch bei Sachs der 
Eeizbegriff mehr in den Vordergrund gerückt, wenn auch nicht in so 
ausgespi'ochener Form wie nachher bei der Leipziger Schule. In späteren 
Jahren hat Sachs dann in seinen Abhandlungen über Stoff und Fornr*^ 
Beobachtungen und Betrachtungen gegeben über stoffliche Beeinflussung 
der Pflanzenform, welche damals von der großen Mhhrheit der Botani- 
ker sehr ablehnend empfangen wurden, welche aber in der letzten Zeit 
wieder sehr an Bedeutung gewonnen haben durch die weiterhin zu be- 
sprechenden Erfahrungen über Wuchsstoffe und Wuchshormone. 

Inzwischen war 1880 von Charles Darwin zusammen mit seinem 
Sohne Francis ein Buch veröffentlicht, das unter dem Titel „The 
power of movement in plants"^ nicht allein eine zusammenfassende 
Bearbeitung der Krümmungsbewegungen lieferte, sondern auch den 
Versuch, dieselben als abgeleitet von der allgemein vorkommenden 
Oircumnutation zu betrachten. In dieser letzten Hinsicht hat das Buch 
vielleicht nicht viel Glück gehabt, teilweise wohl, weil man mit dieser 
Erklärungsart jetzt nicht mehr zufrieden ist. In anderer Hinsicht wRr 
der Ehifluß aber groß, nämlich insoweit Darwin hier hinweist auf die 
Analogien, welche zwischen den Eeizbewegungen der Pflanzen und deneTi 
der Tiere, besonders des Menschen, Vorkommen. Anfangs verursachten 
diese Behauptungen ziemlich viel Entrüstung, besonders weil z. B. der 
nicht sehr glückliche Ausdruck „brainfunction" (Gehirnfimktion) der 

^ Sachs, J.; Z. B. in Vorlesungen über . Leimio: 1882 

^ Frank, A.B.:Beitr.z.Pflan 2 enphys.; - ^ . i; ./ Dienatür- 

Uebe wagerechte Kichtung von Pf lanzenteihn. Lemzig io/u. 

^ Saohs, J.: Arb. d. bot. Inst. Würzburg 2 (1882). 

^ Darwust, Ch. XI. Pr.: The power of movement in plants. London 1880. 
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Wurzelspitze benutzt wurde. Später aber wurde diese Parallelisierung 
auch von anderen Porschern weiter geführt und dabei oft in viel stärke- 
rem Maße. Teilweise ist das von Noll geschehen, weniger stark von 
Pfeffer, dagegen in starkem Maße von Gzafek. Man kann nicht sagen, 
daß damit Klarheit geschaffen worden ist; man hat Begriffe aus der 
menschlichen Physiologie auf die Pflanzen übertragen, ohne daß hiermit 
viel gewonnen wurde. Im Gegenteil, das hat oft verwirrend gewirkt und 
man hat sich mit Scheinerklärungen zufriedengestellt. 

Besonders die Einführung des Reizbegriffes hat oft verwirrend ge- 
wirkt. Dieser Begriff ist in der menschlichen Sinnesphysiologie ent- 
standen und hat sich von dort in die ganze Biologie eingebürgert. Es 
hält schwer, genau anzugeben, was man unter einem Reiz versteht; 
nicht immer wird der Begriff in derselben Art und Weise gefaßt. Am 
allgemeinsten hält man sich in der Botanik w^ohl an die PfefferscIio 
Auffassung. Pfeffer hat sich über den Begriff Reizung folgendermaßen 
geäußert ,, Reizung liegt vor, wenn der von außen oder von innen aus- 
gehende Anstoß die Veranlassung gibt zu irgendwelchen Aktionen, 
welche mit den im Organismus disponibehr oder erreichbaren Mittehi 
ausgeführt oder betrieben werden. Durch die Reizung können ebenso- 
wohl Tätigkeiten neu erweckt oder auch die schon vorhandenen Aktionen 
in neue Bahnen gelenkt werden.'^ Es wird hier also die Auslösung 
in den Vordergrund gestellt und Pfeffer hat sich verschiedentlich 
dahin ausgesprochen, daß man dem Reizbegriff jedes mystische Gewand 
rauben muß. Leider hat dies nicht verhindert, daß Schüler Pfeffers 
dennoch das Wort in einem Sinne gebraucht haben, der leicht Veran- 
lassung geben könnte zu Konserpienzen, welche Pfeffer jedenfalls nicht 
gewollt hat. Deshalb hat man sich auch schon verschiedentlich gegen die 
Benutzung des Begriffes überhaupt gewehrt, besonders auch, weil so oft 
das Wort Reiz als Erklärungsprinzip benutzt wird in Fällen, wo unsere 
Unkenntnis offenbar ist. 

Verschiedentlich wird auch die Forderung gestellt, daß Reize dadurch 
gekennzeichnet sein sollen, daß bei ihnen das WEBER-PEOimERsche 
Gesetz gelten müsse. Dasselbe hat Bezug auf die UntersGhiedsem]3find- 
lichkeit der Organismen gegenüber Reize und es besagt, daß ein be- 
stimmtes Verhältnis bestehen muß zwischen der Größe zweier gleich- 
namiger Reize, soll der Organismus auf den Unterschied reagieren. 
Wird ein Organismus von einem Reiz B gereizt, so findet eine neue 
Reaktion erst statt, wenn derselbe auf sagen wir nB erhöht wird, für 
eine erneute Reaktion ist ein Reiz von n^B benötigt, so daß sich also ein 
logarithmisches Verhältnis zwischen Reizgröße und Reaktion ergibt. 
Bemerkt muß dazu werden, daß dieses Gesetz auch für tierische Reak- 
tionen nur innerhalb bestimmter Grenzen Gültigkeit hat, daß es übrigens 
nur bei sehr wenigen pflanzlichen Bewegungserscheinungen, wenn 
überhaupt, anwendbar ist. Diese Spezialfälle sollen später näher be- 

1 Pfeffer, W.; Die Reizbarkeit der Pflanzen. Verb. Ges. dtscli. Natur- 
forsch, u. Ärzte. Leipzig 1893. 
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trachtet werden. Noch eins muß aber zum WEBBBsehen C4esetz bemerkt 
werden; wenn man einen Mathematiker befragt über den Verlauf irgend- 
einer willkürlichen Kurve, so wird derselbe sagen, daß sich darin immer 
wohl eine Strecke befinden wird, deren Verlauf, es sei genau, oder jeden- 
falls annähernd, einer logarithmisehen Gleichung entspri cht . Dann wurde 
also von diesem Gesetz nur in dem Falle viel übrig bleiben, wo wirklich 
über einem längeren Verlauf der Kurve das logarithmische Verhältnis 
sich auf finden läßt. 

Bei dem Keiz wird also die Energie zur Keaktion nicht vom Keiz 
geliefert, sondern von der Pflanze selbst, wobei dann auch oft ^^folgeit 
wird, daß es kein bestimmtes Verhältnis geben könne zwischen der 
vom Reiz zugeführten Energiemenge und der Größe der Reaktion. Bas 
BLAAUW-ERÖsCHBLsche Gesetz, daß bei dem Phototropismus behandelt 
wird, hat ergeben, daß es sich wenigstens beim Lichtreiz ganz anders 
verhält, und spätere Befunde haben, wie gesagt, überhaupt ernsten 
Zweifel aufkommen lassen, ob man den Reizbegriff zu Recht bestehen 
läßt, ob man nicht viel besser täte, diesen ganzen Begriff, der oft ver- 
wirrend wirkt, loszulassen. Indessen, so weit sind wir jetzt ganz ent- 
schieden noch nicht, wenn auch der Rat notw^endig ist, sich gegen das 
Wort Reiz sehr skeptisch zu verhalten. 

Einige Begriffe, welche bei der Auffassung der Bewegung als Reiz- 
erscheinungen in den Vordergrund treten, mögen hier noch, kurz erörtert 
w^erden ; diese können dann in den weiteren Ausführungen benutzt werden 
ohne daß es fortwährend notwendig ist, deren Bedeutung aufs neue 
zu erörtern. Bei der ersten Einwirkung des Reizes auf das lebende 
Protoplasma spricht man von Perzeption, während dasjenige, was 
sich beobachten läßt, mit dem Kamen Reaktion angedeutet wird. Aus 
der auf tretenden Reaktion wird geschlossen auf eine daran vorangehende 
Perzeption, w'elche als solche zw^ar nicht sichtbar ist, aber dennoch als 
verschieden von der Reaktion aufgefaßt werden kann, wenn ein zeit- 
licher oder ein örtlicher Unterschied besteht. Zeitlich, wenn die Reak- 
tion erst einsetzt, nachdem der Reiz einige Zeit eingewirkt hat, örtlich 
wenn die Reaktion an einem anderen Orte stattfindet, als dort, wo der 
Reiz den Pflanzenteil direkt trifft. Vorsicht in der Beurteilung dieser 
Verhältnisse ist zw^ar sehr geboten, da es oft schwer hält, die genaue 
Zeit und den genauen Ort der anfangenden Reaktion anzugeben. Bis- 
w^eilen muß man sich beschränken auf die mit bloßem Auge gerade noch 
sichtbare Reaktion, wobei dieselbe allerdings schon lange vorher ihren 
Anfang genommen haben kann. 

Dieselbe Schwierigkeit macht auch die weiter zu nennenc].en Begriffe 
oft schwer faßbar. Erstens wird angenommen, daß der Reiz eine gewisse 
Größe erreichen mnß, ehe derselbe perzipiert werden kann. Diese Größe 
Avird dann angedeutet mit dem Kamen ,,Reizschwelle^^ Bei dieser 
Reizschwelle kann die Intensität des Reizes eine Rolle spielen, aber 
auch die Zeit, während welcher ein Reiz von einer bestimmten Intensität 
einwirken mnß, soll derselbe perzipiert werden. Man kann dann von 
einer Zeitschwelle oder von einer Perzeptionszeit sprechen, wobei immer 
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zu beachten ist, daß diese Zeit von der Intensität des Reizes nicht unab- 
hängig sein kann. 

Das sind aber alles ziemlich theoretische Begriffe, während man sich 
auf festerem Boden befindet, wenn man von einer Präsentationszeit 
redet, d. li. von der Zeit, während welcher ein Reiz einwirken muß, da- 
mit eine für das bloße Auge eben sichtbare Reaktion ausgelöst wird. 
Wenn diese Begriffsbestimmung zwar etwas an Genauigkeit zu wünschen 
übrig läßt, da besonders verschiedene Beobachter nicht vollkommen 
dasselbe verstehen werden unter ,,eben sichtbar“, so hat sich dennoch 
herausgestellt, daß sich mit dieser Präsentationszeit sehr gut arbeiten 
läßt: Blaaxjw^ und Pröschel^ haben für Lichtkrümmungen zuerst 
dargetan, daß die Präsentationszeit der Lichtintensität umgekehrt 
proportionial ist, d. h. daß das Produkt der Präsentationszeit und der 
Lichtintensität eine konstante ist. Als sich auch für andere Reize, be- 
sonders für die Schwerkraft etwas ähnliches ergab, hat man angefangen, 
speziell in der deutschen Literatur von einem Reizmengengesetz zu reden. 
Wir werden darüber hier im allgemeinen Teil nicht weiter sprechen, 
besonders auch, weil dieser Begriff ,, Reizmenge“ nur in dem Fall einige 
Bedeutung haben kann, wenn es sich um eine Energiemenge handelt. 
Ich komme darauf noch näher zu sprechen bei der Behandlung der ein- 
zelnen verschiedenen Reizvorgänge. 

Die Zeit, welche vom Anfang der Reizung an bis zum eben Sichtbar- 
werden der Reaktion verläuft, wird mit dem Namen Reaktionszeit, 
angedeutet. Auch hier wieder wird nicht jeder Beobachter für denselben 
Prozeß den gleichen Wert angeben ; das hängt teilweise von der Beobach- 
tungsgabe des Forschers ab, aber auch davon, ob er Instrumente benutzt, 
welche die Bewegung in vergrößerter Form vorführen. Wir werden sjpäter 
noch sehen, daß man sich die Frage gestellt hat, ob die Reaktion nicht 
vielleicht doch schon augenblicklich bei Anfang der Reizung beginnt, 
und nur nicht vom ersten Moment an sichtbar ist. 

Zwischen Perzeption und Reaktion schieben sich dann verschiedene 
Vorgänge ein, welche man im allgemeinen als Reizkette bezeichnet. 
In den letzten Jahren ist man allmählich zur Überzeugung gekommen, 
daß dabei stoffliche Vorgänge eine Rolle spielen, und daß also auch ein 
Stofftransport dabei beteiligt sein kann. Es handelt sich dann um 
Wuchsstoffe, welche im Kapitel über Wachstum schon Brwühnung ge- 
funden haben. Bisweilen wie bei der Sinnpflanze kann dieser Transport 
auch über vollkommen abgetötete Teile geleitet werden. 

Man spricht weiter von der Erregung oder Excitation der leben- 
den Substanz unter dem Einfluß des Reizes, wobei man dann eigentlich 
keine Idaren Ideen damit verbinden kann. Jedenfalls kann, wenn der 
Reiz mit seiner Wirksamkeit aufhört, diese Erregung wieder allmählich 
verschwinden, oder wie man sagt, sie kann ansklingen. Die Zeit, 
welche ein Pflanzenteil braucht, bis jede Auswirkung des Reizes ver- 

1 Blaauw, A. H. : Rec. Trav. bot. neerl. 5 (1909). 

2 Feösohel, P. : Sitzgsbcr. Akad. Wiss. Wien, Math.-naturwiSvS. Kl. 117, 1’ 
(1908); 118, 1 (1909). 
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schwnnden ist, nennt man die Belaxation>S2ieit. Die Lange der Be- 
laxationszeit würde in gewisser Hinsicht ein Maß sein für die Größe 
der Erregung. 

Derselbe Plianzenteil braucht auf einen Reiz von be>stimmtei‘ Größe 
nicht immer in derselben Weise zu reagieren. Man spricht dabei von 
„Stimmung'^ oder ,,Tonus^', was dann den Zustand andeutet, worin 
der Pflanzenteil sich befindet. Diese Stimmung ändert sich z. B. mit 
dem Alter des Pdanzenteiles, aber auch unter dem Einfluß von anderen 
oder denselben Reizen. Das besagt ja auch das oben schon genannte 
WEBEBsche Gesetz, insoweit es sich um dieselben Reize handelt. Eine 
Pflanze, welche längere Zeit im Dunkeln verblieben ist, wird auf viel 
geringere Lichtmengen reagieren als dieselbe Pflanze, wenn dieselbe schon 
eine Zeitlang in hellem Lichte gestanden hat. Aber ein Reiz kann auch 
Einfluß auf die Perzeption eines anderen Reizes ausüben, wie z. B. Liebt 
die Stimmung für den Empfang des Schwerkraftreizes beeinflussen kann. 
Wir werden derartige Beispiele verschiedentlich kennen lernen. Noll^ 
hat für diese Beeinflussung den Ausdruck „Heterogene Induktion^* ein- 
geführt; viel benutzt wird derselbe nicht. Man wird sich jedenfalls 
immer vor Augen halten müssen, daß dasjenige, was sich in der JSTatur 
abspielt, ein äußerst kompliziertes Geschehen ist, wo alle möglichen Be- 
ivegungen und Reize sieh durchkreuzen, derart, daß es nur in sehr seltenen 
Eällen möglich ist, eine vollkommene Analyse der stattfindenden Be- 
wegung auszuführen. Es kann auch nicht die Aufgabe eines Lehrbuches 
der Pflanzenphysiologie sein, die in der ISTatiir vorkomm, enden Fälle zu 
behandeln; selbst wenn das möglich wäre, so wnirde das dennoch zu 
einer anekdotischen Naturgeschichte führen. Wohl ist Aufgabe der 
Physiologie, daß soviel wie nur möglich, die verschiedenen Hauptbe- 
wegungsarten analysiert w^erden und auch das Zusammenwirken der 
verschiedenen Reize, soweit dabei Eigentümlichkeiten zutage treten, 
welche nicht auf einer einfachen Summierung beruhen. Es wird sich 
also deshalb auch empfehlen, dieUmstände unter denen die Beobachtungen 
stattfinden, möglichst einfach zu gestalten. Bei vielen Untersuchungen 
hat man das nicht immer genügend ins Auge gefaßt und viel zu kompli- 
zierte Fälle der Untersuchung unterzogen, welche sich jedenfalls noch 
lange einer näheren Analyse widersetzen werden. 

Wenn man eine Einteilung der Bewegungen macht, so kann man 
darunter allenfalls auch diejenigen besprechen, welche von abgestorbenen 
Pflanzenteilen ausgeführt werden. Dieselben beruhen dann fast stets 
auf einer ungleichen Imbibition der verschiedenen Teile dieses Organs 
und sollen darum hier nur am Schluß kurz erwähnt werden. Wir schei- 
den diese Bewegungen übrigens aber vollkommen von unserer Betrach- 
tung aus, ebenso wie diejenigen, welche nur passiv ausgeführt werden, 
etwa vom Winde verursacht. Dann werden solche Bewegungen auch 
nicht^ behandelt, welche sich im normalen Wachstum manifestieren, 
da dieselben in dem darüber behandelnde]! Kapitel schon genügend 

1 Roll, P. : Über heterogene Induktion. Leipzig 1892. 
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gewüixligt wurden und solche, welche sich innerhalb der Pflanze beim 
Stofftransport abspielen. Es läßt sich vielleicht behaupten, daß in 
dieser ganzen Behandlung etwas Gekünsteltes liegt, aber diese ist un- 
umgänglich notwendig, wenn man irgendeine Übersicht der verschiede- 
nen Bewegungen erhalten will. 

Es bleiben also zur Behandlung übrig: die Bewegungen des Proto- 
plasmas innerhalb der Zelle, wobei wieder alle Bewegung, welche mit 
Kern- und Zellteilung zu tun hat, unbesprochen bleibt, die Bewegungen 
freilebender Zeilen oder Zellkomplexe, welche selbständig ihren Standort 
wechseln können, und die Krümmungsbewegungen der höheren Pflanzen. 

In allen diesen Fällen kann man Unterschied machen zwischen auto- 
nomen und aitiogenen oder Beizbewegungen. Bei den autonomen Be- 
wegungen ist die Ursache der Bewegung oder der Änderung der Be- 
wegung in dem bewegenden Teil selbst zu suchen; sie werden also auch 
ausgeführt, wenn die äußeren Umstände absolut konstant gehalten 
werden. Es ist sehr fraglich, ob es überhaupt solche vollkommen auto- 
nome Bewegungen gibt; die Untersuchung ist deshalb so schwierig, 
weil, auch wenn es uns gelingen würde, die äußeren Umstände während 
längerer Zeit vollkommen konstant zu halten, das doch nur für eine 
ganze Pflanze gilt und nicht für die einzelnen Teile der Pflanzen, welche 
einander in verschiedener Hinsicht beeinflussen können. Davon werden 
wir verschiedentlich Beispiele kennen lernen ; dort wird diese Frage noch 
einmal unter die Augen gesehen. 

Wenn bei Zellen oder Gruppen von Zellen mit eigener Ortsbewegimg 
die Bichtung dieser Bewegung nicht mehr regellos ist, sondern von 
irgendeiner äußeren Ursache gerichtet wird, so spricht man von Taxis. 
Dieses Wort wird dann in Zusammensetzungen benutzt, wobei die Ur- 
sache der Bichtung, welche also hier als Beiz wirkt, als Präfixum benutzt 
wird. Z. B. wenn es sich um Licht handelt, spricht man von Photo - 
taxis, bei irgendeiner chemischen Substanz von Chemotaxis usw. 

Die Bewegungen der Organe höherer Pflanzen, welche sich als Krüm- 
mungen demonstrieren, können entweder die Folge sein eines ungleichen 
Wachstums der zwei Seiten eines Organes ; dann spricht man von Wach s - 
tumskrümmungen oder mit Hugo de Yries von auxotonischen 
Bewegungen. Es kann sich aber auch um Turgoränderungen handeln, 
welche nach einiger Zeit wieder rückgängig gemacht werden, dann 
spricht man von Variationskrümmungen oder allassotonischen 
Bewegungen. 

Damit soll nicht gesagt werden, daß eine Wachstumskrümmung nie 
wieder rückgängig gemacht werden kann. Das geschieht dann aber 
immer derart, daß jetzt die gegenüberliegende Seite zu wachsen anfängt 
und daß infolgedessen eine Geradestreckung eintritt. Man spricht dann 
vom Autotropismus oder auch wohl von Bektipetalität. Bei den 
Variationsbewegungen kann zwar auch die Seite, welche sich erst nicht 
gedehnt hatte, späterhin einer Dehnung ixnterworfen sein, aber zu 
gleicher Zeit wird dann die Dehnung der anderen Seite wieder aufge- 
hoben, während Wachstum natürlich nicht reversibel ist. 
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Es ist dabei lange fraglich geblieben, was bei diesem Wacbstnm sich 
primär ändern würde, ob nicht auch hier in erster Instanz an eine Ände- 
rung des Turgors gedacht werden muß. Besonders Hugo de Vriesi 
hat das ausgesprochen und sich dabei speziell gestützt auf Versuche mit 
Hanken Ton Sicyos angulata. Wenn man solche, welche eben ange- 
fangen haben, sich infolge eines Kontaktreizes zu krümmen, mit einem 
Plasmolytikum behandelt, so kann die Krümmung wieder rückgängig 
gemacht werden und andererseits wenn unter der Luftpumpe Wasser 
injiziert wird, so wird die Krümmung außer ordentHch verstärkt zur 
Äußerung kommen. Was dabei als Ursache der Krümmung zu be- 
trachten ist, eine Änderung im osmotischen Verhalten des Zellsaftes 
oder in der Dehnbarkeit der Zellhaut, das ließ sich aus diesem Versuche 
nicht herauslesen. 

Dahingegen haben Erheea und besonders Laxjbent^ wohl zuerst 
darauf hingewiesen, daß bei einzelligen Organen, welche sich krümmen, 
die Dehnbarkeit der Membran offenbar eine große Holle spielen muß, 
wobei damals nicht unterschieden wurde zwischen elastischer und 
plastischer Dehnbarkeit. Man denke sich nur einen Sporangienträger 
von Phycomyces, welcher sich infolge eines äußeren Reizes krümmt, 
so kann man diese Krümmung nach Laiteejstt nur erklären durch eine 
einseitige Änderung der Beschaffenheit der Zellhaut. Laubekt denkt 
sich dabei eine einseitige En/x welche dort der Zellhaut 

eine größere Dehnbarkeit i ■ r b ■ : I m:- 1 1 i i rt ! (■ . 

Wir haben bei der Besprechung des Wachstums gesehen, daß man 
sich beim Wachstum eine Änderung der Plastizität der Zellhaut durch 
den Wuchsstoff denken muß und bei der näheren Behandlung von 
Phototropismus und Geotropismus wird sich herausstellen, daß auch 
dort an Dehnbarkeitsänderungen der Zellmembranen zu denken wäre. 

Wenn eine Krümmungsbewegung von einem äußeren Heiz ausgelöst 
wird, kann das in zweierlei Art geschehen. Entweder die Art ximl Weise 
wie die Bewegung vollzogen ward, ist von der Art des sich krümmenden 
Organes vollkommen bestimmt; der äußere Heiz ist nun die Veran- 
lassung, daß immer wieder dieselbe Bewegung ausgefnhrt wird; z. B. 
eine Blattfläche, welche sich stets nur in der Symmetrieebeno auf und ab 
bewegen kann. In dem Pall benutzt man das Wort hTastie, welches ab- 
geleitet ist von den später zu besprechenden autonomen Bewegungen 
Epi- und Hyponastie. Man benutzt dann ein Präfixum, welches die Art 
des Reizes, der die Bewegung auslöst, andeutet, kann also von Photo- 
nastie, Thermonastie usw. reden. 

Die zweite Art und Weise, in welcher die Bewegung stattfindon kann, 
wird zwar selbstverständlich auch bestimmt durch den inneren Bau des 
.sich krümmenden Organes, aber daneben von der Richtung, in welcher 
der Heiz auf das Organ einwirkt, solcherart, daß diese Krümmung nur 
dann zustande kommt, wenn der Heiz einseitig einwirkt, nicht dagegen 


^ DE Veies, H.: Arch. Keerl. Sei. exactes et natur. 15 (1880) 

- Laurext, E.: Bull. Acad. roy. Belg., 3. s6r., 10. Bnxxelles 1885, 
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bei allseitig gleicher Reizung. Während in diesem Falle die Nastie wohl 
zustande kommt, findet dann, keine ,,tropistische‘' Krümmung statt. 
Man verbindet auch hier das Wort Tropismus mit dem Namen der 
Kraft, welcher die Bewegung auslöst, spricht also vom Phototropismus, 
Chemotropismus usw. Da aber hier die Richtung der Krümmung auch 
eine Rolle spielt, kommt dann noch etwas hinzu. Man spricht dann von 
positivem, negativem oder Transversaltropismus, je nachdem die Krüm- 
mung nach der Reizursache hin gerichtet ist, oder davon abgewendet 
oder einen bestimmten Winkel, oft 90^, mit dieser Richtung macht. 
Dabwiisti jiat dafür eine andere Ausdrucksw^eise vorgeschlagen , nämlich 
Tropismus schlechthin für positiver, Apo-Tropismus für negativer und 
Dia-Tropismus für Transversalkrümmung. Dieser Vorschlag hat übrigens 
nicht sehr viel Anldang gefunden. 

Man kann auch mit Sachs^ alle positiven und negativen Organe, 
welche sich also in der Richtung des Reizes stellen „orthotrop“ nennen, 
einen Ausdruck, denPEBFBBB später durch parallelotrop ersetzt hat. 
Alle übrigen Teile sind dann plagiotrop. Gewöhnlich verhält ein 
Pflanzenteil sich gegenüber verschiedenen richtenden Reizen ähnlich, also 
orthotrop sowohl gegenüber dem Licht als z. B. der Schwerkraft. All- 
gemein kann man ausssagen, daß alle dorsiventralen Pflanzenteile plagio- 
trop sind. In dieser Weise ist z. B. der Hauptstamm der Fichte, welcher 
vertikal aufwärts wächst, orthotrop, während die horizontalen Seiten- 
sprosse plagiotrop sind. Umgekehrt besteht die Meinung, daß nicht alle 
plagiotropen Teile dorsiventral gebaut sind; z. B. ist die Hauptwurzel 
eines Wurzelsystems, welche vertikal abwärts wächst, orthotrop, dagegen 
sind die Seitenwurzeln plagiotrop, während sie dennoch keine dorsi- 
ventrale Struktur besitzen; besser wäre es w^ohl zu sagen, daß sich die 
Dorsiventralität anatomisch nicht nachweisen läßt. In der letzten Zeit 
hat man versucht, den Plagiotropismus, speziell wo es sich um die Aus- 
lösung des Schwerkraftreizes handelt, durch ein Zusammenarbeiten von 
positivem und negativem Tropismus zu erklären. Bei der Behandlung 
des Geotropismus wird näher darauf zurückgekommen werden. 

Bei den Versuchen über tropistische Krümmung hat sich ein Apparat 
als unentbehrlich in den botanischen. Instituten herausgestellt, dessen 
Benutzung von Baohs^ zuerst vorgeschlagen wurde, nämlich der Klino - 
stat. In letzter Instanz ist dieser nichts anders als eine langsam aber 
sehr regelmäßig rotierende Achse, welcher man jede willkürliche Stellung 
zur Vertikalen geben kann. Wenn man nämlich eine Pflanze auf solch 
einer Achse befestigt und diese Achse senkrecht zur als Reiz wirkenden 
Kraft stellt, so durchläuft die Pflanze allmählich alle Winkel von 0^ bis 
3600 gegenüber dieser Kraft. Es wird also stets einander reziproke 
Lagen geben wie 0« und ISO«, 10^ und 190o usw., wo der Reiz gerade 
entgegengesetzt auf die Pflanze einwirken muß und wo die verschiedenen 
Krümmungsneigungen sich also gegenseitig werden aufheben. D. h. also 


3- Dabwik, Cii. : The power of movement in plants. London 1880. 
2 Sachs,!.: Arb. bot. Inst. Würzburg 2 (1879). 



334 


Eewegungen. 


der Pflanzenteil mrd, wenn er orthotrop ist, keine tropistische Krüm- 
mung auf weisen. 

Für dorsiventrale Organe gilt das Gesagte meistens niclit, da die- 
selben an der dorsalen und an der ventralen Seite verschiedene Sensi- 
bilität gegenüber dem Reiz besitzen, so daß die gegenseitigen Reizwir- 
kungen sich nicht im Gleichgewicht halten werden. Steht die Achse des 
Klinostaten nicht senkrecht auf die auslösende Kraft, so braucht bei 
orthotropen Pflanzenteilen dennoch keine tropistische Krümmung zu 
resultieren, wenn nur der Pflanzenteil der Achse parallel gestellt ist; 
das ist aber nicht mehr der Pall, sobald dieser Teil dann auch nur den 
kleinsten Winkel mit der Achse bildet. Das w'ird jeder leicht einseh en 
können, der sich die Sache einen Augenblick näher überlegt; ich komme 
darauf noch zurück bei der Besprechung des Geotropismus. Was hier 
über die Theorie der Klinostaten mitgeteilt wird, ist wohl die allgemein 
angenommene Ansicht. Inzwischen haben einige Forsclier eine andere 
Meinung verteidigt, z. B. Czapek^ und Koningsbekger^. Dieselben be- 
haupten, daß die Krümmung deshalb nicht ausgeführt wird, w^eil der 
Reiz auf dem Klinostaten nicht perzipiert würde, da der Pflanzenteil 
zu kurze Zeit in jeder Reizlage verbleiben wuirde. Indessen scheint mir 
diese Theorie nicht haltbar zu sein, schon deshalb nicht, weil, wie van 
Harreveld^ hat zeigen können, schon die geringste Unregelmäßigkeit 
im Laufe des Kliuostaten Yeranlassung zu Krümmungen gibt. Dasselbe 
läßt sich sagen, wenn die Achse der Kraft, w^elche als Reiz wirkt, nicht 
genau senkrecht gestellt ist, ganz besonders wenn die Pflanzen teile der- 
art gestellt sind, daß sie in einer zur Klinostatenachso senkrechten. Ebene 
zu liegen kommen. 

Aus dem hier Gesagten läßt sich schließen, daß ein Klinostat poin- 
liehst genau arbeiten muß; sonst kann man grobe Versuch sfohler er- 
halten. Es hat sich herausgestellt, daß kein Klinostat, welcher von 
einem Uhrwerk mit Feder getrieben wird, dieser Forderung entspricht, 
ganz speziell, wenn nicht allzu leichte Gegenstände darauf befestigt 
weiden, da die Ausbalancierung dann, fast unmöglich wird. Die neueren 
Klinostaten werden daher alle von einem fallenden Gewichte oder von 
einem Elektromotor getrieben. Ein solches Instrument, welches sich im, 
Utrechter botanischen Institut vortrefflich bewährt hat, ist der Klinostat 
DE Boitter 4=, Derselbe wird von einem Elektromotor gotriehen, der dem 
städtischen Uetz eingefügt ist. Um, die verschiedene Spannung dieses 
Uetzes zu eliminieren, ist in dem Strom mit Relais eine Sokundeniihr 
angebracht, welche jede Sekunde einen Widerstand einschaltet, der die 
Bewegung etwas verlangsamt, während daraufhin dieser Widei^stand 
wieder mechanisch ansgeschaltet wird, womit die Bewegung wieder 
etwas beschleunigt wird. Durch einige Überführungen wird diese Be- 
wegung vollkommen regelmäßig. Es soll indessen nicht gesagt sein, 


1 Czapek, Pr.: Jb. Bot. 32 (1898). 

2 KoKiKosBERaER, V. J. : Rec. Trav. bot. neerl. 19 (1922). 

-t Harreveld, Pil: Rec. Trav. bot. nöerl. 3 (1907). 

Wert, F. A. P. C.: Proc. Kon. Akad. Wetenscli. Amsterd. 25 (1922). 
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daß niclit auch andere elektrische Klinostaten vsich bewährt haben; ganz 
speziell kann hier auch der Apparat NuEBiSTBEnaics genannt werden^. 

Von F, Dabwin^, aber speziell von Fitting^ wurde ein Apparat in 
die Reizphysiologie eingeführt, der den Namen „intermittierender Khno- 
stat“ erhielt. Der Name kann irreführen; deshalb sei hier vorangestellt, 
daß dieser Apparat bezweckt, irgendeinen Pflanzenteil in zwei mit der 
Reizursache verschiedene selbstgewählte Winkel und außerdem während 
ebenfalls verschiedener regulierbarer Zeiten zu untersuchen. Zwischen 
diesen beiden Winkeln wird die Pflanze damr schnell rotiert. Fittibg 
hat den gewöhtilichen PFEFBEBschen Klinostaten benutzt, um die ver- 
schiedenen Stellungen einzuschalten. Indessen hat sich die Unzuläng- 
lichkeit des PFEFFERschen Instrumentes hinlänglich ergeben und des- 
halb wird man jetzt auch besser einen anderen intermittierenden Apparat 
benutzen. Bei uns hat sich der intermittierende Klinostat von de 
Boxtter ausgezeichnet bewährt^-. Sein Prinzip besteht darin, daß eine 
Scheibe, w^elche von einer Sekundenuhr getrieben wird, mit Zähnen ver- 
sehen ist, welche man derart stellen kann, daß dieselben zu verschiedenen 
Zeiten einen Quecksilberkontakt herstellen. Der dadurch geschlossene 
Strom wirkt auf einen Elektromagneten, der einen Hebelarm in Be- 
wegung bringt; das andere Ende dieses Hebels, welches in einen Zahn 
endet, wird dadurch aus dem Rand einer Scheibe gezogen. Die Be- 
wegung dieser Scheibe, welche von einem Elektromotor getrieben wird, 
wird jetzt möglich, und zw'ar so lange bis der Zahn wieder in einen neuen 
Einschnitt des Scheibenrandes einspringt. Eine nähere Beschreibung 
des Apparates kann hier übergangen werden, da derjenige, der den 
Apparat benutzen will, doch die ausführliche Beschreibung nachlesen 
muß. 

Hier sei in dieser allgemeinen einleitenden Besprechung noch einen 
Augenblick auf den Autotropismus hingewiesenö. Wie gesagt, besteht 
diese Erscheinung darin, daß Pflanzenteile, welche durch abweichendes 
Wachstum eine andere Form erhielten, sobald die Ursache dieser Ver- 
änderung verschwunden ist, den Versuch machen, ihre frühere Gestalt 
wieder anzunehmen. Man sieht denselben natürlich am besten, wenn 
durch Rotation auf einem Klinostaten andere Krümmungen ausge- 
schlossen sind. Es versteht sich, daß man den Autotropismus nur dann 
antrifft, wenn das Wachstum noch nicht ganz erloschen ist, da sonst 
die eingetretene Krümmung erhalten bleibt. 

Bevor wir eine Erklärung versuchen, mag noch darauf hingewiesen 
werden, daß es sich hier um einen zwar einfachen, aber immerhin sehr 
deutlichen Fall handelt, wo wir uns mit dem Problem der Form be- 
schäftigen. In letzter Instanz gehört die Frage des Autotropismus also 
zur Morphologie, aber dann zur experimentellen Morphologie. 

^ NuEENBEBaK, E. : Bei’, dtsch. bot. Ges. 47 (1929). 

^ Barwix, F. : Ann. of Bot, 6 (1892). 

Fitting, H.: Jb. Bot. 41 (1905). 

Went, F. A. F. C.: Proc. Kon. Akad. Wetensch. Amsterd. 32 (1929). 

5 Siehe Pisek, A, : Jb. Bot. 65 (1926). 
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Bevor wir zur Analyse des Autotropismiis schreiten, müssen wir erst 
feststellen, daß bei den Wachstumskrüinmungen wohl überall der Wuchs- 
stoff eine Rolle spielt. Bei der Besprechung des Wachstums haben wir 
den Schluß gezogen: Ohne Wuchsstoff kein Wachstum, und cs ver*steht 
sich also wohl, daß die weitere Folgerung gemacht werden muß: Ohne 
Wuchsstoff keine Wachstumskrümmung, Untersuchungen, w'olche beim 
Phototropismus und beim Geotropismus näher besprochen werden sollen, 
haben ergeben, daß die Ursache dieser Trojüsmen in einer ungleichen 
Verteilung des Wuchsstoffes zu suchen ist. Weil an der einen Seite 
eines Organs mehr Wuchsstoff vorhanden ist (bzw. transportiert wird) 
als an der gegenüberliegenden, wächst diese Seite rascher. Wai'um findet 
nun aber daraufhin, nachdem der Reiz mit seiner Wirkung aufgehört 
hat, der umgekehrte Prozeß des Autotropismus statt, der zu einer Rück- 
krümmung führt? 

Wir verdanken den Untersuchungen Dolks^ eine Aufklärung in dieser 
Präge. Derselbe hat ers|;ens untersucht, wie dekapitierte Haferkoleop- 
tilen sich verhalten, wenn man ihnen einseitig Agar würf eichen mit 
Wuchsstoff aufsetzt. Wir haben in dem Kapitel über Wachstum schon 
gesehen, daß sich dann als Folge der ungleichen Wuchsstoffverteilung 
eine Krümmung offenbart. Diese Krümmung fängt an der Spitze 
an und läuft von dort allmählich abwärts ; infolgedessen krümmen, sich 
jetzt auch die basalen Zonen mehr und mehr. Inzwischen bemerkt man, 
daß nach einiger Zeit die apikalen Zonen anfangen, sich wieder gerade- 
zustrecken und daß diese Geradestreckuug auch wieder an der Spitze 
anfängt und von dort nach der Basis hinabläuft. Wenn man nun genau 
die Zeit nach Anfang des Versuchs, worin diese Geradstreckung anfängt, 
bestimmt, so stellt sich heraus, daß dies der Fall ist ungefähr 15() Minuten 
nach der Dekapitation. Aus den Besprechungen, im Kapitel über Wachs- 
tum ging hervor, daß bei dekapitierten Keimlingen, mit der Spitze aucli 
der Wuchsstoff entfernt wird, daß aber späterhin in der Nähe der Schiiitt- 
fläche Regeneration dieses Wuchsstoffes stattfindet und daß diese Rege- 
neration eben etwa 150 Minuten nach der Dekapitation anfängt be- 
merklich zu werden. 

Es stellt sich also heraus, daß bei diesen dekapitierten Keimlingen 
die autotropische Rückkrümmung mit der Regeneration des Waichs - 
Stoffes am apikalen Ende im Zusammenhang steht. Bei der Besprechung 
des Geotropismus werden wir übrigens weitere Belege für diese Be- 
hauptung erhalten. Jetzt fragt es sich nur, ob man denn hierin eine 
Erklärung des Autotropismus finden kann ; das gelingt folgendermaßen . 

Wir haben früher schon bei der Behandlung des Wuchsstoffes ge- 
sehen, daß dieser die Größe des Wachstums be:stimmen kann, daß aber, 
wenn derselbe in genügender Menge vorhanden ist, andere Umstände 
begrenzend auf treten können. Ganz speziell handelt es sich dabei um 
dasjenige, was Wekt jr. Zellstreckiingsmaterial genannt hat, also um 
die Substanzen, welche bei der Zellstreoknng ver braucht werden, in 


1 Dolk, H. E.: Geotropie en groeistof . Disß, Utrecht 1930. 
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erster Linie Wasser, aber weiter die löslichen Bestandteile des Zellsaftes, 
diejenigen, welche zur Bildung der Zellhaut benutzt werden usw. Es 
handelt sich hierbei offenbar um einen sehr komplexen Begriff, den wir 
aber vorläufig einmal als etwas Einheitliches betrachten wollen. 

Wenn nun eine Krümmung in irgendeiner Zone stattfindet, weil an 
der einen Seite mehr Wuchsstoff vorhanden ist als an der anderen, so 
wird dort bei dem stärkeren Wachstum auch mehr Zellstreckungsmaterial 
verbraucht werden als an der anderen Seite. Der Fall kann sich also 
ereignen, daß nach der Krümmung die konvexe Seite ein Defizit an 
Zellstreckurigsmaterial enthält, während dasselbe dahingegen an der 
konkaven vSeite in unveränderter Menge erhalten geblieben ist. Wenn 
jetzt zu beiden Seiten wieder gleichmäßig Wuchsstoff zuströmt, so wird 
infolge dieser veränderten Umstände die früher konkave Seite jetzt 
mehr wachsen müssen als die früher konvexe, infolgedessen wird die 
Krümmung geringer werden, hzw. eine Geradestreckung stattfinden, ja 
selbst eine Uberkrümmung nach der anderen Seite hin kann bisw^eilen 
zustande kommen. 

In dieser Weise läßt sich zurechtlegen, daß sobald nach einer Krüm- 
mung, welche auf ungleicher Verteilung des Wuchsstoffes zurückzu - 
führen ist, wieder aufs neue Wuchsstoff zugeführt wird, die Gerade- 
vStreckung der gebogenen Teile einen Anfang nehmen muß. Wann in 
intakten Pflanzen diese regelmäßige Wuchsstoff Zunahme aufs neue an- 
fängt, wissen wir bis jetzt nicht; wir können hierüber nur etwas erfahren 
bei dekapitierten Keimlingen und dort stimmt die Zeit des Anfangs der 
Geradestreckung mit der Eegenerierung des Wuchsstoffes. 

Bei den Variationsbewegungen, w^o es sich um Änderungen des osmo- 
tischen Wertes handelt, kann natürlich von einer geänderten Wuchs- 
stoffverteilung nicht die Eede sein ; dort wird in erster Instanz an eine 
veränderte Permeabilität des Protoplasmas zu denken sein. Wir werden 
das bei der Besprechung dieser Bewegungen noch näher erörtern. Es 
ist indessen nicht ausgeschlossen, daß dieselbe auch eine Bolle spielt bei 
den tropistischen Wachstumskrümmungen ; das w'urde zuerst von 
Tröndlei behauptet. Indessen hat Fittino^ späterhin zeigen können, 
daß seinen Zahlen nicht viel Beweiskraft zukommt, ebensow^enig wie 
denen Lepeschkins^. Wir haben das früher beim Wachstum schon be- 
sprochen und auch gesehen, daß vielleicht durch Versuche der letzten 
Jahre dieser Erklärungsversuch etwas besser begründet wurde als früher 
der Fall war. 

Übrigens läßt sich diese Permeabilitätsänderung als Erklärungsver- 
such vielleicht noch am meisten in den Vordergrund bringen bei der 
Lichtreizung der basalen Zonen der Haferkoleoptilen. Bei der Be- 
sprechung des Wachstums haben wir gesehen, daß man bei Haferkeim- 
lingen zwei verschiedene Photowachstumsreaktionen unterscheiden kann, 
von denen die eine nur in der Spitze perzipiert wird, die andere wahr- 

Teündlk, A. : .7 b. Bot. 48 (1910). 

2 PiTTma,H,: Jb. Bot. 57 (1917). 

2 LBimsonKTX, W.: Beih. Bot. Zbl. 24 (1909). 

Koatytsehe\V“Wei)t, Pflanzeiipliysiologie 11. 
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scheinlicli in der ganzen Kol eoptile, jedenfalls in den mehr basalen Zonen 
unterhalb der Spitze. Während erstere auf die Abnab me des Wuchs- 
stoffes zu beruhen scheint, deshalb auch nur ganz allmählich sichtbar 
wird in dem Maße als der Wuchsstoff nach den basalen Zonen hin 
transportiert wird, verhält es sich anders mit der ersteren. Speziell 
VAJsr Dillewun"^ hat die Geschwindigkeit, womit diese Eeaktion sicht- 
bar wird in Zusammenhang gebracht mit einer Änderung der Permea- 
bilität des Protoplasmas und seihe weiteren Versuche haben Eesultate 
ergeben, welche in der Richtung gedeutet werden können. 

Diese etwas langen einleitenden Bemerkungen wareti notwendig, be- 
vor wir zur Besprechung der eigentlichen Bewegungsorscheinun gen 
schreiten konnten. Vieles wird bei der mehr detaillierten Behandlung 
besser verstanden worden als in dieser allgemeinen Einleitung möglich 
war; es wird also verschiedentlich auf das hier Besprochene zurück- 
zugreifen sein. 

Die Behandlung wird sich derart gestalten, daß Wachstums- und 
Variationsbewegungen nicht gesondert behandelt w^erden, dagegen emp- 
fiehlt es sich, den Tropismen und den Nastien einen speziellen Abschnitt 
zu widmen. Allgemeines kann dabei außer Betracht bleiben, da es in 
diesen einleitenden Bemerkungen schon genügend behandelt wurde. Es 
werden also die Tropismen nach einander beprochen und zwar der Photo- 
tropismus und der Geotropismus zuerst als diejenigen, welche am besten 
bekannt sind. Die anderen Tropismen (Thermotropismus, Ghemotroxhs- 
mus, Galvanotropismus, Traumatotropismus , Hyd rotrojäsmus und 
Rheotropismus) sollen dann viel kürzer behandelt werden, weil die Zahl 
der Untersuchungen, welche sich mit diesen beschäftigen, verhältnis- 
mäßig gering ist; bisweilen sind nur die ersten Anfänge einer Analyse 
vorhanden. Daran werden sich dann anschließen die Bewegungen der 
Ranken und der Schlingpflanzen. Darauf werden autonome Bewegungen 
und Nastien besprochen, wobei Nyktinastie und Seismonastie ganz 
speziell in den Vordergrund pbracht werden sollen, dagegen die anderen 
weniger untersuchten induzierten Nastien nur eine ganz kurze Behand- 
lung erfahren werden. 

Daran wird sich dann anschließen die Behandlung der Protoplasma- 
bewegungen in behäuteten Zellen, also Rotation und Zirkulation, Ag- 
gregation, Bewegungen der Chromatophoren usw'. Perner die Orts- 
bewegimgen freier Zellen oder Zellgruppen, wie die amoeboide, die 
Cilienbewegung und die Ortsverlagerung der Diatomeae, Oyano- 
phyceae usw. Daraufhin werden dann Chemotaxis, Phototaxis usw. 
besprochen. Endlich soll dann noch ganz kurz gehandelt werden über 
die hygroskopischen und Schleuderbewegungen, welche bei der Aus- 
streuung von Sjooren und Samen oft eine so große Rolle spielen. 

T öine allgemein bekannte Tatsache, daß 

die Pflanzen im^ einseitigen Lichte eine bestimmte Stellung gegenüber 
diesem Licht einnehmen; besonders bei Pflanzen, welche in einem 


1 vauDillewijx, G.: Reo. Trav. bot. neerl. 24 (1927). 
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Zimmer gezogen werden und nur von der Fensterseite her Licht emp- 
fangen, läßt sich das leicht beobachten. Früher hat man diese Erschei- 
nung mit dem Namen Heliotropismus bezeichnet, in den letzten Jahren 
hat sich dagegen das Wort Phototropismus mehr und mehr eingebürgert, 
weil es sich doch um eine bestimmte Stellung zum Licht im allgemeinen 
handelt, unabhängig von der Frage, ob dieses von der Sonne herkommt ; 
man liest jetzt nur selten mehr von Heliotropismus. 

Bekanntlich sind viele Stengel bei dem gewöhnlichen Tageslicht 
positiv phototropisch, viele Blattscheiben transversal phototropisch, 
während dagegen negativer Phototropismus nicht so leicht zu finden ist. 
Indessen kann man diesen bei einigen Wurzeln beobachten, z. B. von 
Sin apispflanzen; die meisten Erdwurzeln sind überhaupt nicht photo- 
tropisch. Bei verschiedenen Luftwurzeln hat Wibsner^ negativen 
Phototropismus konstatiert; es fragt sich aber, ob das bei einer Nach- 
untersuchung eine Bestätigung finden wird. Als negativ phototropische 
einzellige Organe wären die Hhizoide der Lebermoose zu nennen. Wir 
werden aber bald erfahren, daß es Organe gibt, welche verschieden 
reagieren können, es sei positiv oder negativ, je nach der Lichtmenge, 
welche einseitig einwirkt. 

Wir wollen uns zuerst den beststudierten Objekten zuwenden und 
nachsehen, was darüber bis jetzt bekannt wurde, daraufhin kann dann 
anschließend kurz berichtet 'werden über dasjenige, was mehr oberfläch- 
lich untersucht wurde. Diese beststudierten Objekte sind Keimlinge, 
in erster Instanz solche von Gramineae; dort wurden wieder am 
meisten benutzt die Haferkoleoptilen. Daneben dann noch Helian- 
thnxs- und einige andere Keimlinge und die Sporangienträger von 
Phycomyces nitens (oder, wie er jetzt wohl heißen soll Ph. Blakes- 
leeanus) und von einigen anderen Mucorineae. Das Studium der Gras- 
keimlinge wurde wohl zuerst ausgeführt von Darwin^, dann aber ganz 
besonders von Eothbrt^. Hier ist es die Koleoptile, welche eine sehr 
hohe Empfindlichkeit gegen einseitige Beleuchtung zeigt, aber nur so 
lange, bis das erste Blatt hervorbricht. 

Es mag wohl noch einmal hervorgehoben werden, daß beider Keimung 
der Gräser sich zuerst ein zylindrisches, an der Spitze verjüngtes und 
dort geschlossenes Gebilde zeigt, welches mit dem Namen Koleoptile 
angedeutet wird. Im Innern dieser Koleoptile entwickelt sich das erste 
Blatt, welches späterhin die Koleoptile durchbricht, womit deren Wachs- 
tum dann auch zum Stillstand kommt. Unterhalb der Koleoptile 
kann bisweilen ein sehr deutliches Hypokotyl zur Ausbildung kommen. 

Besonders im etiolierten Zustande sind die Koleoptileii, wenn sie 
aus dem Dunkelzimmer kommen, außerordentlich empfindlich für ein- 
seitige Belichtung. Dabei macht sich aber bisweilen, die unangenehme 
Eigenschaft des Hypokotyls bemerklich, lang auswaohsen zu können 

1 WiESNEE, J. : Sitzgsber. Akad. Wiss. Wien, Math -naturwiss. KL 81, Abt. I 
( 1880) 

2 Daewin, Gh. : The po wer of movement in plants. London 1880. 

Rothbrt, W.: Cohns Beitr. Biol. Pflanzen 7 (1896), 
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lind starke Krümmungen auszuführen, wodurch das Material für die 
phototropischen Versuche natürlich unbrauchbar wird. Verschiedene 
Korscher haben versucht, diesen Fehler zu beseitigen, aber erst seit 
kurzem ist man durch Lange”^ und besonders durch du BiDf und 
KuEunBERGK^ ZU dem Schluß gekommen, daß Zufuhr von hnig welligen 
sogenannten Wärmestrahleii oder Erhitzung während vier Stunclen, 
etwa 24 Stunden nach Anfang des Quellens der Samen genügt, um dem 
Auswachsen des Hypokotyls mit allen seinen unangenehmen Folgen 
vorzubeugen. 

Bekanntlich ist die Koleoptile der meisten Gräser auf dem Quer- 
schnitt kein vollkommener Kreis, sondern mehr ellij3tisch, da die zwei 
Durchmesser nicht dieselbe Länge haben. Im. Zusammenhang damit 
steht, daß die von der Spitze ausgeführten Kutationen, welclie man 
gewöhnlich für autonom hält, in diesen zwei Richtungen nicht denselben 
Ausschlag geben. Damit die Nutationen so wenig wie mir möglich die 
phototropischen Versuche beeinträchtigen, müssen letztere immer derart 
ausgeführt werden, daß das Licht senkrecht zur langen Achse der Nuta- 
tion einfällt. Übrigens haben du Buv und Wubrnbergk:'^ vor kurzem 
gefunden, daß die Reaktion auf dieselbe Lichtmenge verschieden ist, je 
nachdem das Licht auf die kurze oder die lange Achse des Querschnittes 
senkrecht einfällt, was sich vielleicht dadurch erklären läßt, daß die 
Fläche, welche das Lieht empfängt, dann selbstverständlich ungleich 
ist. Dann mag noch darauf hingewiesen werden, daß die Koleoptile von 
Avena eine gewisse Dorsiventralität besitzt, wie Bbemekamp^ und 
Langes, später PiSEid^ gefunden haben, und daß diese Veranlassung 
sein kann zu einer Dorsiventralitätskrümmung, wenn solche Koleoptilen 
während längerer Zeit auf der horizontalen Klinostatenachse rotiert 
werden. Diese Dorsiventralität beruht, wie du Buv und Nueenbeegk? 
fanden, darauf, daß die vom Korn abgekehrte Seite nur wenige Zell- 
reihen enthält, die dem Korn zugewandte dahingegen viele. 

Aber lassen wir diese Details dahingestellt, da sie eigentlich nur bei 
der Ausf^rimg der Versuche in Betracht kommen und wenden wir uns 
erst zu diesen Versuchen selbst. Wenn man einen Graskeimling einseitig 
beleuchtet, krümmt derselbe sich meistens nach der Lichtquelle hin. 
Dazu braucht das Licht aber nicht dauernd einzuwirken. Man kann 
die Pflanzen während kurzer Zeit belichten und sie nachher im Dunkeln 
hinstellen. Auch dann kommt die Krümmung nachher zustande; Per- 
zeption und Reaktion sind dann also geschieden. Man benutzt den 


1 Lange, S.: Jb. Bot. 71 (1929). 

2 DU Bur, H. G. u. E. Kuebnbergk: 

32 (1929). 

3 Dü Buy, H. G. n. E. jSFüeenbergk: 

33 (1930). * 
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Ausdruck „Nachwirkung^', um die Beeinflussung durch das einseitige 
Licht anzudeuten. Es versteht sich, daß nicht jede Lichtmenge diese 
Nachwirkung hervorruft. Aus Untersuchungen von Blaauwi und 
Eröschel^ ist hervorgegangen, daß eine ganz bestimmte Lichtmenge 
erforderlich ist zum Hervorrufen einer eben noch sichtbaren positiven 
'Krümmung, und zwar für Haferkoleoptilen etwa 20 MKS, d. h. wenn 
man die Intensität des Lichtes in Meterkerzen angibt und die Dauer der 
Beleuchtung in Sekunden, so handelt es sich um das Produkt dieser 
beiden Zahlen, also um eine Energiemenge. Es versteht sich, daß diese 
Bezeichnung : eben sichtbare Krümmung, nicht scharf umschrieben ist, 
daß sie nicht nur für jeden Beobachter etwas anderes bedeuten kann, 
sondern auch für den einzelnen Beobachter nicht immer scharf definiert 
werden kann. Wenn man mit einem Mikroskop die einseitig belichtete 
Koleoptilspitze beobachtet, so sieht man schon lange bevor diese mit 
dem bloßen Auge sichtbare Krümmung auftritt, eine Krümmung, welche 
sich anfänglich als eine Spitzenasymmetrie bemerklich macht. In der 
Tat hat Anisz^ schon bei 1,4 MKS den Einfluß des einseitigen Lichtes 
feststellen können. Und niemand kann sagen, daß man damit eine 
Grenze erreicht hat; es hält außerordentlich schwer, zufällige Asymme- 
trien der Spitze, wie sie auch bei den Nutationen auftreten, von dem 
wirklichen Phototropismus zu unterscheiden. Es ist also unmöglich an- 
zugeben, daß unterhalb einer bestimmten Lichtmenge eine Beaktion 
iricht mehr eintritt, daß hier also ein Schwellenwert bestehen würde. 
Theoretisch kann man zwar einen solchen Schwellenwert für den Beiz 
fordern, aber es läßt sich bis jetzt experimentell nicht beweisen, daß ein 
solcher wirklich zu Becht angenommen wird. 

Bevor wir die Erage beantworten, W'as geschieht, wenn wir mit 
anderen Lichtmengen einseitig beleuchten, müssen wir erst wissen, wie 
der Verlauf der phototropischen Beaktion stattfindet. Erstens muß 
dabei konstatiert werden, daß dieselbe eine Wachstumsreaktion ist ; der 
von der Lichtquelle abgekehrte Teil wächst schneller als der dem Lichte 
zugekehrte. Man kann das durch Messung leicht feststellen. Wenn man 
mehr davon wissen will, so muß man die verschiedenen Zonen der 
Koleoptile in irgendeiner Weise bezeichnen und dann nachher das Wachs- 
tum der einzelnen Zonen an Vorder- und Hinterseite messen. Das ist 
von DU Buy und Nuernberok^ geschehen, indem sie mit Paraffinöl 
Staniolmarken an die Koleoptile festklebten und dann nachher in be- 
stimmten Zeitintervallen mit rotem Lichte auf für rot sensibilisierte 
Eilme photographische Aufnahmen machten, welche dann später aus- 
gernessen wxirden. In dieser Art hat sich dasjenige bestätigen lassen, 
was von Arisz^^ auf Grund von viel weniger verfeinerten Methoden schon 

1 Blaauw, A. H.: Bec. Trav. bot. neerl. 5 (1909). 

2 Erüschel, P.: Sitzgßber. Akad. Wiss., Wien, Math.-naturwiss. Kl. 117 
(1908); 118 (1909). 
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vor vielen Jahren beobachtet war, daß nämlich die Krümmung in der 
Spitze anfängt und von dort allmählich herab läuft, wobei die Krümmung 
der apikalen Zone dann wieder allmählich zurückgeht. Teilw^eise wird 
das verursacht durch den Geotropismus, der die Krümmung wieder 
ganz rückgängig machen kann (siehe auch Arisz a. a. 0.) ; man bekommt 
deshalb auch viel stärkere Krümmungen, wenn man nach der* Reizung 
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Abb. 5C. Anfemanderfolgcnde Stadien (dnes Haferkeimlings, der von rechts 'vvälmnid 4 Sekunden 
mit einer Lampe von 30 MK belichtet wurde und dann auf der horizontr’"" 
rotierte (Temperatur 17,5° 0). Z: ■ ■ ■■ i; ” ■« ■ 7 it nach der Ileizmig, die 
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die 


die einseitige Wirkung der Schwerkraft ausschalfcet, indem man 
Keimlinge auf der horizontalen Klinostatenachse rotieren läßt. Abb. 5{) 
hat Bezug auf einen solchen Versuch. Teilweise ist aber die Gerade- 
streckung eine Folge des Autotropismus, den wir im allgemeinen Teil 
dieses Kapitels schon besprochen haben. 

Ans dem Gesagten geht hervor, daß der Verlauf einer Krümmung 
sich nicht allein aus der Ablenkung der Spitze von der Vertikalen he- 
mm urteilen läßt; es kann ja diese Ab- 

lenkung kleiner werden durch die 
Geradestreckimg der apikalen Zonen, 
während zur gleichen Zeit die Krüm- 
mung der basalen Zonen noch zu- 
nimmt. Indessen hat man die vorhin 
genannte Methode der Zonenmessung 
erst seit zu kurzer Zeit benutzt, um 
daraus jetzt schon weitgehende 
Schlüsse ziehen zu können. Deshalb 
müssen wir uns hier mit den Resul- 
taten älterer Beobachtungen begnü- 
gen, wo der Grad der Krümmung 
durch die Ablenkung der Spitze von 
der Vertikalen bestimmt wurde. 
Besonders Abiszi hat Beobach- 
- 1 ^ j. , T . tungen über die Spitzenablenkung der 
Haferkoleoptile angestellt, wovon Abb. 57 uns ein Bild gibt. Auf der 
Abszissenachse sind die Beobachtungszeiten seit dem Anfang der Reizung 
aufgetragen, die Ordinaten geben die Spitzenablenkung in Millimetern 
Fs wurde gereizt mit einer Lichtmenge von 360 MKS, während die 
Temperatur 17,5« C betrug. Mau sieht leicht, daß die Eeaktion zuerst 



Abb. 57. Verlauf 
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O:- •, geben 
in mm (nach Arisz). 


1 Arisz, W. II.: Rec. Trav. bot.nöerl. 12 (1915). 
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sichtbar wird nach etwa 10 Minuten, daß sie sich dann allmählich ver- 
größert, bis sie nach etwa 3G0 Minuten ihren größten Wert erreicht hat; 
daraufhin bleibt sie einige Zeit Iconstant, um dann rückgängig zu werden 
(was in der Abbildung nicht mehr zum Ausdruck kommt). Zweitens 
sieht man, daß die Verlängerung der 
Kurve rückwärts fast durch den Null- 
punkt der Abszisse und Ordinate ver- 
läuft. Wenn das wirklich der Fall wäre, 
würde also die 'Reaktion gleich bei An- 
fang der Reizung einsetzen. Wenn es 
nun zwar wahrscheinlich ist, daß irgend- 
eine Veränderung in der Pflanze gleich 
nach der Reizung anfängt, so wird das 
doch wohl nicht die eigentliche Krüm- 
mung sein; wenn wir nachher die 
Mechanik der Krümmung analysieren, 
werden wir sehen, was sich darüber 
weiter sagen läßt. 

Wenn man nun ähnlich verfährt 
mit anderen Lichtmengen, so erhält 
man etwas andere Kurven ; wie aus der 
Abb. 58 ersichtlich ist, sind es ähnliche 
Kurven wie die der Abb. 57, aber jetzt 
sind sie für 5,20,112 und 700 MKS an- 
gegeben. Man sieht, daß die Reaktion 
um so später sichtbar wird, je geringer 
die Licht menge, daß sie auch rascher 
abklingt und lange nicht die Höhe er- 
reicht wie bei größeren Lichtmengen. Man kann die Maximalablenkung 
also einigermaßen als Maß für die Größe der Reaktion benutzen. In 
der Weise vorgehend, erhielt Abisz^ folgende Werte: 


Lichtmenge 

Maximale 

Spitzenablenkung 

Lichtmenge 

1 

Maximale 

Spitzenablenkung 

7,6 MK8 

0,7 mtn 

100 MKS 

6 mm 

12,4 „ 

1 » 

140 


4,7 „ 

18,1 „ 

1,6 „ 

237 


5,4 

26,4 „ 

2,3 „ 

560 


4 „ 

45 „ 

3 „ 

1500 

9J 

3 „ 

65 

3,3 ,, 

2800 

SJ 

1.2 „ 

75 „ 

4 „ 





Also eine maximale Ablenkung bei 100—237 MKS. Bei größeren 
Lichtmengen ist die Krümmung wieder kleiner und endlich gelangt man 
zu Werten, die keine Krümmung mehr veranlassen, oder die zu einer 
negativen Reaktion führen. Man kann sagen, daß diese negative ICrüm- 
mung stattfindet bei Lichtmengen von etwa 4000 MKS an. Bei noch 

1 Aeisz, W. H.: Rec. Trav. bot. neerl. 12 (1915). 
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höheren Lichtmengeii (mehr als 100000 MKS) tritt wieder eine soge- 
nannte zweite positive Krümmung ein und du Buy und 
haben es wahrscheinlich gemacht, daß man noch eine dritte positive 
Keaktion unterscheiden kann. 

Auch in anderen Fällen hat sich ergeben, daß ein und derselbe 
Ffianzenteil positiv oder negativ reagieren kann, je nach der Licht- 
menge, womit gereizt wird. Das war zuerst von N. J. C. Müller^ be- 
hauptet worden; dessen Mitteilungen fanden damals keinen Glauben, 
aber später wurden sie von Oltmanns^ bestätigt. Diese beiden sprachen 
indessen nur von der Intensität des Lichtes. Als dann Blaauw^= die 
Bedeutung der Lichtmenge in den Vordergrund brachte, hat dieser 
gleich die verschiedene Eeaktion bei den Sporangienträgern von Phy- 
comyces untersucht, wührend es ihm bei Avenakeimlingen nicht ge- 
lang, die negative Eeaktion zu beobachten (er erhielt nur das Indifferenz- 
stadium). Wie gesagt hat dann Arisz später die genaue Menge ge- 
funden, in deren Bereich die negative Krümmung stattfindet. Die An- 
gabe von Liusbaur und VouKb daß etwas Ähnliches bei phototro- 
pischen Wurzeln stattfinden würde, hat sich bis jetzt nicht bestätigt. 

Es mag vielleicht noch einmal darauf hingewiesen werden, daß bei 
Graskeimlingen die erste positive Krümmung auf tritt bei Lichtmengen, 
welche weit unterhalb denjenigen liegen, welche man gewöhnlich in der 
Natur antrifft. Erst die zweite positive Eeaktion ist diejenige, welche 
außerhalb des Laboratoriums realisiert ist. Das ist auch wohl die Haupt- 
veranlassung, weshalb man früher diese erste positive Eeaktion nie be- 
obachtet hat ; man ist eben nicht genügend mit der Intensität oder mit 
der Dauer der Beleuchtung heruntergegangen. 

Dabwin^ hat zuerst darauf hingewiesen, daß Eeaktion und Perzej.)- 
tion bei den Graskeimlingen örtlich getrennt sind. Er glaubte, daß nur 
die Spitze der Koleoptile für einseitiges Licht reizbar ist, nicht die 
jungen Teile, welche sich nachher am stärksten krümmen. Daraufhin 
haben die ausführlichen Beobachtungen Eotherts^ uns genau darüber 
belehrt, das bei den Gramineen die Perzeption des Lichtreizes so- 
wohl in der Spitze als in den weiteren Teilen der Koleoptile stattfindet, 
daß aber die Sensibilität der Spitze viel größer ist als diejenige der mehr 
basalwärts gelegenen Zonen. Er benutzte dazu Kappen und Schürzen 
aus schwarzem Papier hergestellt, welche ihn in den Stand setzten, ent- 
weder nur die Spitze oder nur die Basis, oder beide von entgegengesetzten 
Seiten her zu belichten. Später sind von verschiedenen Seiten Unter- 
suchungen ausgeführt, welche den Zweck hatten, das Verhältnis der 

1 DU Buy, H. G. u. E. Kueristbebok: Proo. Kou. Akad. Wetensch. Amsterd. 
82 (1929). 

2 Müller, N. J. G.: Bot. Unters. Heidelberg 1 (1877). 

3 Oltmanns, F.: Flora (Jena) 83 (1897). 

^ Blaauw, A. H. : Rec. Trav. bot. nöerl. 5 (1909). 

5 Linsbaur, K. u, V. Voue: Ber. dtsch. bot. Ges. 27 (1909). — Vouk, V.: 
Sitzgsber. Akad. Wiss. Wien, Math.-naturwiss. Kl. 121,1 (1912). 

3 Darwin, Oh. : The power of movement in plants. London 1880. 

Eothebt, W.: Cohns Beitr. Biol. Pflanzen 7 (1894). 
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Sensibilität von Spitze und Basis zu bestimmen. Es lohnt sich kaum, 
diese alle hier zu besprechen: darum sei nur die genaueste Untersuchung 
genannt, diejenige von Sieup und Seybold^, woraus hervorging, daß 
schon in einer Zone, welche 2 mm unterhalb der Spitze liegt, die Sensi- 
bilität nur ^/acooo Teil derjenigen der Spitze beträgt. Der eigentlich 
sehr sensible Teil dieser Spitze hat eine Länge von kaum 0,25 mm. 

Rothebt hat in seiner schon genannten Arbeit geglaubt, daß für die 
Unterfamilie der Paniceae eine andere Verteilung der Sensibilität 
gelten würde als für die übrigen Gräser. Dort würde nur der obere Teil 
des Keimlings, der hier deutlich als Kotyle gegenüber der hypokotylen 
Achse abgegrenzt ist, den Reiz perzipieren, während diese letztere gegen 
einseitige Beleuchtung vollkommen unempfindlich wäre. Spätere Unter- 
suchungen von Fräulein Bakkers — jetzt Frau A. Hazelhope-Bakkeb 
— haben ergeben, daß die Sache sich hier ebenso verhält wie bei den 
anderen Gräsern. Entgegen Rotherts Angaben läßt sich feststellen, 
daß auch hier die Reaktion von der Spitze nach der Basis hin verläuft, 
aber daß dieselbe in dieser Spitze so bald erlischt, daß man sie leicht 
übersieht. Andererseits ist auch die Basis reizbar, wenn man zwar hier 
sehr große Lichtmengen benutzen muß, um zu einer Reaktion zu 
gelangen. 

Verschiedentlich wurden Versuche mit schiefer Belichtung angestellt. 
Wir besprechen dieselben hier nicht, weil dasjenige, was man daraus 
schließen wollte, sich nicht bestimmen ließ, nämlich in welchem Ver- 
hältnis die Präsentationszeit mit der schiefen Belichtung abnimmt. Man 
hat selbst gedacht, daß hier irgendein Sinusgesetz sich finden ließe, 
dabei aber vergessen, daß die hauptsächlich perzipierende Spitze nicht 
zylindrisch ist, daß sie eine ziemlich komplizierte Form hat, und daß 
daher, selbst wenn es sich nur um die auf die Oberfläche fallende Licht- 
menge handeln würde, diese sich dennoch wohl nicht bestimmen 
lassen wird. 

Es ist eine lang umstrittene Frage, wie man den Phototropismus 
erklären soll. Schon, vor vielen Jahren hat de Cahdolle^ sich eine Er- 
klärung zurechtgelegt. Er wies auf die Etiolierungserscheinungen hin, 
wobei Stengel ein stark vermehrtes Längenwachstum zeigen. Nun wird 
bei einer Pflanze, welche einseitiges Licht empfängt, die Hinterseite 
wenig Licht erhalten und deshalb etwas von diesen Etiolierimgserschei- 
nungen zeigen müssen; sie wird sich deshalb mehr verlängern als die 
Vorderseite xxnd eine positive Krümmung muß daraus hervorgehen. Die 
negativen Krümmungen können in dieser Art natürlich nicht erklärt 
werden, aber später hat Homeister angeführt, daß bei Wurzehi, 
welche farblos sind und deshalb ziemlich viel Licht durchlassen, das 
von einer Seite eintretende Licht durch die Wurzelmasse gebrochen 
wird und dadurch bei diesen zylindrischen Organen eine Brennlinie an 

1 SiEEP, H. M. A. Seybolu: Jb. Bot. 65 (1926); siehe auch Lange, S.t 
Ebenda 67 (1927). 

» Went, F. A. F. C.: Proc. Kon. Akad. Wetensch. Amsterd. 27 (1924). 

3 BE Candolle, A. P.: Physiologie vegötale. 1832. 
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der Hinterseite entstehen muß. Diese Hinterseite wüT’de deshalb 
weniger wachsen als die dem Licht zugekehrte Seite und so wüi'de eine 
negative Reaktion erfolgen. 

Dann ist später dieser Erldärungsversuch vergessen worden, aber 
ein großer Streit ist entbrannt bei der Beantwortung der Drage, ob die 
Pflanze die Lichtrichtung als solche perzipieren kann oder nicht. 
Meines Erachtens ist diese Drage ziemlich irrelevant, da es sich 
auch bei der Lichtrichtimg um einen Intensitätsabfall handelt. Aber 
wie dem auch sein mag, jedenfalls weiß man nur sehr wenig von der 
Richtung, in welcher das Licht im Innern einer Pflanze sich bewegt, 
selbst bei einzelligen Organen; um so schlimmer ist es bestellt mit unserer 
Kenntnis bei mehrzelligen Teilen; ich komme darauf gleich näher zu 
sprechen. 

Als Blaaxjwi aus seinen Versuchen den Schluß zog, daß eine be- 
stimmte Reaktion von einer bestimmten Lichtmenge ausgelöst wird, 
unabhängig von der Frage, ob diese Menge durch lange Beleuchtung mit 
einer kleinen Intensität oder durch kurzwährende BcleuchtiA ng mit 
starkem Lichte zustande kommt, hat er dabei gleich auf die Ähnlichkeit 
mit dem BxjNSEisr-RosooEsehen Gesetz bei den photochemischen Reak- 
tionen hingewiesen, und sich die Frage vorgelegt, ob nicht in erster In- 
stanz die Veränderung, welche das Licht in den Zellen zustande bringt, 
auf einem derartigen photochemischen Prozeß beruhen würde. Die 
Ähnlichkeit war für ihn noch größer als er die Umkehrung der Reaktion 
bei größeren Lichtmengen, welche von einer nochmaligen. Umkehrung 
gefolgt wird, verglich mit den Solarisationserscheinungen, welche man 
bei einer photographischen Platte, wenn sehr viel Licht benutzt wird, 
beobachtet; dabei wird dann das negative Bild in ein diapositives ver- 
ändert, was bei noch höheren Lichtmengen wieder umkehren kann. Es 
läßt sich zur Zeit nicht sagen, ob diese Ähnlichkeit nur äußerlich ist, 
oder ob es sich wirklich um photochemische Reaktionen handelt. Zwar 
hat seinerzeit Czapek^ behauptet, daß er chemische Veränderungen in 
gereizten Wurzelspitzen beobachtet habe, wobei speziell die oxydative 
Fähigkeit der Zelle geändert sein würde, aber seine Beobachtungen 
haben sich nicht bestätigt und können, vorläufig wenigstens, als un- 
bewiesen betrachtet werden. 

Als Blaauw später die Photowachstumsreaktion, welche im Kapitel 
über Wachstum besprochen wurde, entdeckt hatte, glaubte er hierin 
eine Erklärungsmöglichkeit für die phototropischen Krümmxmgen ge- 
funden zu habend Er geht dabei aus von der Tatsache, daß wenn ein 
Lichtstrahl eine Pflanze seitlich trifft, die Vorderseite eine andere Licht- 
menge^ erhält als die Hinterseite ; deshalb werden diese beiden Seiten 
verschiedene Lichtwachstumsreaktionen ausführen und die Kombination 
dieser beiden würde nun zur Krümmung führen. Blaaxtw hat in keinem 


1 Blaauw, A. H. : Eec. Tray. bot. ntol. 5 (1909). 

2 Czapek, Fn.: Jb. Bot. 43 (1906). 

^ 7 (1915). Meded. Landb. hoogeschool 


Wageningen. 1918. 
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einzigen Fall diese Theorie beweisen können. Er hat nur die Photo- 
wachstumareaktion von Phycomyces bei verschiedenen Lichtmengen 
bestimmt, daraufhin feststellen können, daß Licht, welches einseitig 
auf diese Sporangienträger fällt, darin derart gebrochen wird, daß an 
der Hinterseite eine Brennlinie entsteht und gemeint, daß deshalb diese 
Hinterseite eine Photowachstumsreaktion zeigen muß mit der größeren, 
die Vorderseite mit der kleineren Lichtmenge, wobei ich aber auf die 
Einwendungen von Oehlkers^ hinweisen möchte. Für Helianthuskeim- 
linge hat er hervorgehoben, daß umgekehrt die Hinterseite die geringere 
Lichtmenge erhalten muß, die Vorderseite die größere Menge und er 
glaubt aus den beobachteten Photowachstumsreaktionen die wirklich 
stattfindende Krümmung bei einseitiger Beleuchtung berechnen zu 
können. Endlich hat er bei Wurzeln konstatiert, daß diejenigen 
Wurzeln, welche keine Photowachstumsreaktion zeigen, ebenfalls keine 
phototropische Krümmung aufweisen und umgekehrt, daß bei denjenigen 
Wurzeln, welche negativ phototropisch reagieren, sich auch eine Photo - 
Wachstumsreaktion auffinden läßt, daß hier wieder in der Mittellinie der 
Hinterseite die am stärksten beleuchtete Stelle zu finden ist und daß diese 
also die stärkste Wachstumsabnahme zeigen muß, daß infolgedessen eine 
negative Ablenkung das Resultat sein muß. Er hat hier Licht durch ver- 
schieden dicke Längsschnitte der Wurzeln auf photographisches Papier 
fallen lassen und aus der eintretenden Schwärzung die Menge des absor- 
bierten und reflektierten Lichtes berechnet. Man kann sagen, daß die 
auf gefundenen Tatsachen mit der Theorie stimmten, dafür aber noch 
keinen Beweis lieferten. Besonders die Beobachtungen an Wurzeln 
haben in den Kreisen der Botaniker Aufsehen erregt und der Theorie 
w^ohl viele Anhänger geworben. 

Es würde die Grenzen dieses Lehrbuches weit überschreiten, wenn wir 
die gewaltige Literatur, welche sich in der Kontroverse für und wider 
die BLAATJWsche Theorie angehäuft hat, hier auch nur teilweise zitieren 
w^ollten. Es mag genügen, auf ein Paar Abhandlungen hinzuweisen, 
w^o man dann die nötigen weiteren Literaturnachweise wird finden kön- 
nen. Von den Anhängern Blaaxjws wäre Brauner^ zu nennen, von den 
Gegnern möchte ich auf Pisek^ und Beybr^ hinweisen. 

Ich will aber kurz die ausführlichen Untersuchungen von van Uillb- 
erwähnen, welche wohl die kräftigste Stütze, welche bis jetzt er- 
schienen ist, für Blaaxjw gegeben haben. Van Hillewun hat wieder 
zu dem klassischen Objekt gegriffen, zu der Haferkoleoptile und er hat 
dort die Photowachstumsreaktionen sowohl der Spitze als der Basis be- 
stimmt. Das wurde ja schon in dem Kapitel über Wachstum kurz mit- 
geteilt. Des weiteren hat er die BLAAXXWSche Methode des Abdruckens 
auf photographischem Papier benutzt, um sich ein Urteil zu bilden über 

1 Oehlkers, Fr.: Z. Bot. 19 (1926). 

^ Brauner, L.: Erg. Biol. 2. Ser. (1927), 

PiSEK, H.: Jb. Bot. 07 (1928). 

Beyer, H.: Planta (Berl.) 2 (1926). 

VAN Dielewijn, C. : Rec. Trav. hot. neerl. 24 (1927). 
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die Lichtmenge, welche die Hinterseite einer einseitig belenchteten 
Pflanze erreicht, dasjenige Licht also welches nicht reflektiert oder ab- 
sorbiert wird. Er glaubt daraus berechnen zu können, daß nur der 
30®^® Teil des Lichtes, das auf die Vorderseite einer Koleoptile von Avena. 
fällt, die Hinterseite erreicht. Wenn die BLAAuwsche Wachstumstheorie 
richtig ist, so muß also, wenn die Vorderseite eine Lichtmenge 30 erhält,, 
die Hinterseite davon nur 1 bekommen und die Photowachstumsreak- 
tionen, welche auftreten bei allseitiger Belichtung mit Lichtniengen 30' 
und 1, müssen jetzt einseitig einsetzen und Veranlassung sein zu ein- 
tretender Krümmung. Van Dillewijn hat mm alle möglichen Kombi- 
nationen von Lichtmengen untersucht und daraus Schlüsse gezogen auf 
die Reaktionen, welche zu erwarten waren. In allen von ihm. unter- 
suchten Eällen stimmten diese vollkommen, d. h. dort, wo eine positive 
Reaktion berechnet werden konnte, trat diese wirklich auf, ebenfalls 
wo die Berechnung angab, daß die Reaktion negativ sein mußte, selbst 
weim sich aus der Betrachtung der Kurven ergab, daß dieser negativen 
Reaktion eine positive vorangehen mußte. Immerhin machen sich 
dennoch einige Bedenken geltend. Erstens hat van Dillewijn die Be- 
obachtungen der phototropischen Krümmung nicht selbst ausgeführt, 
sondern er benutzt das Material, seiner Zeit von Arisz zusammenge- 
bracht; dieser hat aber selbst davor gewarnt, zu großen Wert auf die 
absoluten Zahlen zu legen. 

Wichtiger ist aber folgende Einwendung: van Dillewijn beschäftigt 
sich hier fast nur mit der Spitzenreaktion. D.h. er hat auch die Basis- 
reaktion sehr genau studiert und glaubt daraus die Krümmung bei ba- 
saler einseitiger Belichtung berechnen zu können, aber die hauptsächliche 
phototropische Krümmung hat bei ihm doch mehr spezieO, mit der 
Spitzenreaktion zu tun. Es braucht wohl kaum einer ausfülniiehen Be- 
sprechung, um klarzumachen, daß dieser Lichtahfall, wenn er auch in 
dem zylindrischen Teil des Koleoptils gefunden sein möge, jedenfalls 
nicht gilt für die äußerste Spitze mit ihrer kegelförmig zulaufenden Ge- 
stalt. 

^ NxJBENBEBaKi hat in einer ausführlichen Arbeit auseinandergesetzt, 
wie wenig wir von der Lichtverteilung in der Haferkoleoptile eigentlich 
wissen ; ausführliche Berechnungen und Beobachtungen auf Querschnitten 
haben ihm in der Hinsicht einigen Anhalt gegeben zu Betrachtungen, 
die wir indessen für die endgültige Entscheidung über die Richtigkeit 
der BLAAXJwsohen Theorie entbehren können. 

Wir sagten ja schon, daß van Dillewijn bei der Basisreaktion an 
eine Permeahihtätsänderung des Protoplasten denkt und wir können 
darauf hinweisen, daß auch Braunee^ speziell den Einfluß des Lichtes 
auf die. Plasmapermeabilität in den Vordergrund gebracht hat, aber 
dennoch mehr in betreff der photonastischen Krümmungen, weshalb 
hier dieser Hinweis auf seine Abhandlungen genügen möge. 


1 Kuernbeegk, E.: Bot. Abh., berausgeg. von K. Goebel 12 (1927). 
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Nach, dieser Abschweifung wenden wir uns noch einmal nach der 
BLAAUWschen Theorie. F, W. Went^ hat hier dargetan, daß die Sache 
in dieser Form nicht haltbar ist. Er hat sich die Frage vorgelegt, wie 
groß die auftretende Krümmung sein wird, wenn man dieselbe aus den 
Photowachstumsreaktionen der Vorder- und der Hinterseite zu be- 
rechnen sucht, und um der BLAAuwschen Theorie vollkommen gerecht 
7Ai werden, hat er die Annahme gemacht, daß die Hinterseite absolut 
kein Licht erhält. 

Man braucht dann also nur zu rechnen mit der Photowachstums - 
reaktion der Vorderseite. Wenn man die dafür erhaltenen Zahlen be- 
nutzt, um das absolute Wachstum der Vorder- und Hinterseite einseitig 
belichteter Plaferkeimlinge zu berechnen, so erhält man Zahlen, die 
zwar eine Krümmung in der erwünschten Richtung ergeben, aber bei 
weitem nicht so viel, daß daraus auch nur einigermaßen die Reaktion 
zu erklären wäre. Beyee.^ hat dasselbe Resultat experimentell erhalten, 
als er das Wachstum von allseitig belichteten Keimlingen mit demjenigen 
•der beiden Kanten eines einseitig belichteten Keimlings verglich. 

Gegen die BLAAUWsche Hypothese spricht auch die jüngst erschienene 
vorläufige Mitteilung von Cholodny^, welcher konstatierte, daß bei 
Haferkeimlingen die Lichtwachstumsreaktion anders verläuft, wenn 
den Dunkelpflanzen plötzlich Licht zugeführt vdrd, als wenn dasselbe 
allmählich geschieht, während dagegen die j)hototropische Krümmung 
bei einseitigem Lichte auftreteiid in beiden Fällen die gleiche war. ,,Da 
■die Lichtwachstumsreaktion bei verschiedenen Koleoptilen ungleichartig 
verlief, fiel die phototropische Krümmung in einigen Fällen mit der- 
zeit zusammen, wo die Wachstumskurve ansteigt, in anderen, wo sie 
sinkt, manchmal waren auch die Zuwachse während der Krümmung 
konstant. 

Ich will nicht behaupten, daß man jetzt der BLAAuwschen Erklärung 
keine Rechnurig mehr tragen muß, denn es bleibt immerhin merkwürdig, 
daß das Zeichen der Reaktion so vollkommen stimmt mit den Beobach- 
tungen, aber jedenfalls ist eine andere Erklärung jetzt mehr und mehr 
in den Vordergrund getreten. 

Diese andere Erklärung stützt sich auf die Beobachtungen von PaIl^, 
Boysbn-Jensen^’ und Stabk^ über Wuchsstoffe, ganz speziell darauf, 
daß ein Transport dieser Stoffe aus der Spitze der Haferkoleoptile nach 
der Basis hin geleitet wird. Boysbu-Jensen’? hat z. B. zuerst zeigen 
können, daß bei phototropischer Reizung der Haferkoleoptile sich 
irgendeine Substanz von der Spitze nach der Basis hinbewegt, da die 
Reaktion auch stattfindet, wenn abgeschnittene Spitzen wieder auf den 

1 Went, F. W. : Rec. Trav bot. neerl. 15 (1927). 

2 Beyer, H.: Planta (Berl.) 4 (1927); 5 (1928). 

Cholodny, N. : Ber. dtsch. bot. Ges. 49 (1931). 

^ Paäl, A.: Jb. Bot. 58 (1919). 

Boysen- Jensbx, P. : Ofvers. kongl. danske Vidensk. Selskaps Förhandl. 

1911. 

G SVark, P. u. 0. Brechsel: Jb. Bot. 61 (1922). 

Boyseu-Jensen, P. : Ber. dtsch. bot. Ges. 28 (1910). 
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Stumpf gesetzt -werden, nickt dagegen, wenn zwischen Spitze und Stumpf 
ein Glimmerblättchen gelegt wird. Aber vollkommen ausgearbeitet ist 
diese Theorie erst durch E. W. Wbnt^ ; er sucht die Erklärung der photo- 
tropischen Krümmung in einer durch das Licht hervorgerufenen Polari- 
sation des Wuchsstoffes in der Spitze der Haferkoleoptile und daraufhin 
in einer ungleichen Verteilung dieses Stoffes in den beiden Seiten des 
Keimlings. 

Einige Versuche Boysbn-Jbnsens^ sprechen schon in der Richtung. 
Er hat bei Koleoptilen in der Mitte der Spitze einen Längsschnitt ange- 
bracht; die phototropische Krümmung findet dann wohl statt, wenn 
das Licht parallel der Schnittfläche eintritt, nicht aber wenn es quer 
darauf einwirkt, es sei denn, daß die beiden Schnittflächen sich be- 
rühren. 

E. W. Went hat erstens Keimlinge, welche im Dunkeln aufgezogen 
waren, in allseitigem Lichte gebracht oder in Licht, daß in die Längs- 
richtung der Koleoptile geleitet wurde. In dem Falle wird, wie wir 
gesehen haben, eine gewisse Menge Wuchsstoff vernichtet, aber nur 
etwa 20 vH, gerade soviel, daß damit der Verlauf der Photow^achstums- 
reaktion sich erklären läßt. Anders aber wird die Sache, wenn man das 
Licht einseitig senkrecht auf die Längsachse der Keimpflanzen ein- 
■wirken läßt. Dann werden auch jetzt -wieder diese 20 vH der gesamten 
Wuchsstoffmenge verloren, aber daneben findet eine Verschiebung des- 
jenigen Teiles des Wuchsstoffes statt, welcher nicht vernichtet wurde 
und zwar derart, daß die Vorderseite viel w^eniger erhält als die Rücken- 
seite. 

Die Versuche wurden in solcher Weise ausgeführt, daß man Spitzen 
von Haferkoleoptilen einseitig belichtete; diese wurden darauf abge- 
schnitten und auf zwei Agarplättchen gestellt, derart, daß die Wuchs- 
stoffmengen von Vorder- und Hinterseite getrennt aufgefangen werden 
konnten, indem zwischen den beiden Plättchen die Schneide eines Sicher- 
heitsrasiermessers gestellt wurde. Die beiden Agarplättchen wurden 
darauf in der fr-öher angegebenen Weise auf ihre Wuchsstoffmongen 
untersucht, indem, sie einseitig dekapitierten Haferkoleoptilen aufgesetzt 
wurden und deren Ablenkungswinkel untersucht. Das Resultat für 
1000 MKS findet sich in der untenstehenden Tafel; dabei wurde die 
Wuchsstoffmenge der unbelichteten Pflanze gleich 100 gesetzt. 


Zeit auf Agar 

Lichtseite 

1 Schattenseite 

Summe 

70 Min. 

38 

67 

95 

60 „ 

26 

51 

77 

90 „ 

6 

62 

68 

80 „ 

32 

60 

92 

122 „ 

33 

57 

90 

Mittelwert 84 Min. 

27 

57 

84' "" 


1 Went, P. W. : Rec. Trav. bot. neerl. 25 (1927). 

2 BoYSEN--jE]srsEN, P.: Planta (Berl.) 5 (1928). 
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In einem anderen Versuche wurde mit 100 MKS belichtet und die 
Avena spitzen auf Agarplättchen gestellt und nach 75 Minuten auf 
neue Agarplättchen. Das Resultat gibt die folgende Tafel. 

Lichtseite Schattenseite Summe 

Erste 75 Min. 6,8 9,6 16,4 ) hier sind absolute 

Zweite 75 „ 1,8 15,0 16,8 J Zahlen gegeben 

Also noch lange Zeit nach der Belichtung bleibt die ungleiche Ver- 
teilung der Wuchsstoff menge an Vorder- und Hintetseite erhalten. 
Daraus erklärt sich, daß die Reaktion noch so lange Zeit fortschreitet, 
nachdem die Pflanzen schon wieder im Dunkelzimmer stehen. Auch aus 
der Notwendigkeit des Wuchsstofftransportes nach den basalen Zonen 
kann hier gefolgert werden, daß die Reaktion langsam von der Spitze 
basalwärts fortschreiten muß. Eine einzige Bestimmung wurde mit 
10000 MKS gemacht ; sie ergab an der Lichtflanke 13,8, an der Schatten- 
flanke 14,4 Wuchsstoff, also keinen Unterschied. Damit stimmt, daß 
bei dieser Lichtmenge keine oder kaum bemerldiche phototropische 
Krümmungen auf treten. 

Wenn zwar diese Theorie des Phototropismus noch einer weiteren 
Ausarbeitung wartet, so hat sie dennoch jetzt schon so viel geleistet und 
sie ist auch in so vollkommenener Übereinstimmung mit den nachher 
zu besprechenden von Dolk und Cholodny beim Geotropismus erhal- 
tenen Resultaten, daß es wohl angebracht scheint, dieselbe als die einzig 
standhaltende Theorie gelten zu lassen und auch in anderen Fällen mit 
ihrer Hilfe eine Erklärung zu versuchen, auch dort, wo sie bis jetzt noch 
nicht bestätigt wurde. 

Es wäre z. B. angebracht, wenn jetzt auch Versuche Guttbnbebgs^ 
und Buders^ in dieser Hinsicht näher geprüft würden. Guttenberci 
fand, daß wenn man Avenakoleoptile derart behchtet, daß die eine 
LängshäHte sich im Dunkeln befindet, und zwar so, daß die Ebene 
zwischen Licht und Dunkel parallel der Lichtrichtung verläuft, die 
Pflanzen sich senlo’echt auf die Richtung der Lichtstrahlen stellen. Von 
Büders Versuchen sei derjenige genannt, wo es ihm gelang, mit Hilfe 
einer Lichtsonde und eines Spiegels das Licht in das Innere einer Hafer- 
koleoptile an einer bestimmten Stelle zu bringen und wo die Krümmung 
vollkommen in Übereinstimmung war mit der Annahme, daß die Pflanze 
auf Intensitätsunterschiede reagiert, nicht aber auf Lichtrichtung. 

Auch Cholodnys hat sich hin und wieder mit der phototropischen 
Krümmung und deren Zusammenhang mit dem Wuchsstoff (oder 
Wuchshormon, wie er sagt) befaßt; er befindet sich dabei, wie, gesagt, 
in Übereinstimmung mit P. W. Wert, hat aber einige Bedenken, die 
wir schon beim Wachstum behandelten. 

Filzer^ glaubt bei Lichtkrümmungen zwei verschiedene verursachende 


^ von Guttunbeeu. H.: Beitr. allg. Bot. 2 (1922). 

2 Budee, J. : Ber. dtsch. hot. Ges. 38 (1920). 

^ Cholodny, N. : Biol. Zbl. 47 (1927). Planta (Berl.) 7 (1929). 
^ PiLZEE, P.: Jb. Bot. 70 (1929). 



352 


Bewegungen. 


Faktoren unterscheiden zu müssen, nämlich einerseits die Photowachs- 
tumsreaktion, wobei er von einem photoblastischen Prozeß spricht, 
andererseits die eigentliche phototropische Krümmung, welche durch 
ungleiche Wuchst off Verteilung ausgelöst wird. Kr versucht also eine 
Synthese zwischen den beiden Theorien, welche sich in den letzten 
Jahren gegenseitig bekämpft haben, herzustellen. 

Eine Tatsache, welche sich mit den bis jetzt gegebenen Anschau- 
ungen nicht gut verträgt, muß hier noch erwähnt werden. Bisweilen 
kann man nämlich feststellen, daß einzelne Gewebezellen sich wie ein- 
zellige Organe verhalten, das heißt, sich z. B. in die Eichtung des ein- 
fallenden Lichtes stellen. Das hat Libse^ für die Zellen, welche am 
Boden der Assimilationskammern von Eegatella und Marchantia 
hervorsprossen, auch wohl bei Blattzellen, beobachten können. Diese 
Mitteiluxigen sind bis jetzt nicht gut in Übereinstimmung mit unseren 
weiteren Kenntnissen über den Phototropismus der mehrzelligen Teile. 
Sie werden darum hier kurz erwähnt, weil eine nähere Untersuchung 
dieser Angaben sich wahrscheinlich sehr lohnen wird. 

Soweit haben wir uns mit Licht beschäftigt, ohne zu fragen, ob 
denn Licht von jeder Wellenlänge dieselbe phototropische Wirkung hat. 
Es hat sich herausgestellt, daß dem nicht so ist. Schon aus der Mitte 
des vorigen Jahrhunderts findet man eine Anzahl Abhandlungen übei' 
diesen Gegenstand, aber merkwürdigerweise widersprechen diese sich 
im stärksten Maße. Während der eine die Maxirnalwirkimg im, Blau 
annimmt (Payer, Gardner), glaubt der andere dieselbe auch im Gelb 
(GtriLLBMiN) oder ültraviolet (Wiesner) usw. zu finden. Teilw-eise sind 
diese einander widersprechenden Kesultate darauf zurückzuführen, daß 
man nicht mit monochromatischem Lichte arbeitete, sondern mit Licht, 
das durch irgendeine Lösung filtriert war, z. B. mit Hilfe einer Senebier- 
schen Glocke. Aber diese Erklärung ließ doch der Hauptsache nach, 
im Stich und es war erst Blaaxjw, der das Eätsel aufdeckte, da die 
verschiedenen Resultate mit Licht von sehr verschiedener Intensität und 
sehr verschiedener Einwirkungsdauer erhalten wurden. 

Blaauw hat nämlich ein Spektrum auf eine Reihe von Haferkeim- 
lingen geworfen und dabei gefunden, daß bei kurzer Belichtung nur 
im Blau und dem hier angrenzenden Bereiche des Spektrums positive 
Krümmung auftrat. Bei lange währender Belichtung kann es aber 
derart gehen, daß die Pflanzen im Blau geradehleihen oder kaum rea- 
gieren, während dagegen sowohl im Ultraviolett als im Rot positive 
Krümmungen zu verzeichnen sind. Es ist dann eben die Lichtmenge 
im Blau gerade so groß, daß man ungefähr im Bereich der negativen 
Krümmung ist, im Rot und Violett dagegen im Bereich der ersten posi- 
tiven Krümmung. Durch Bestimmung der Präsentationszeit für die 
verschiedenen Wellenlängen ist es Blaauw gelungen, die Empfindlich - 


1 Liese, J.: Ber, dtsch. bot. Ges. 37 (1919) und Beitr. allg. Bot. 2 (1923). 
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keit für diese Strahlen, welche offenbar der reziproke Wert dieser Zeit 
ist, zu bestimmen. So erhält man eine Kurve, welche aber für die Spo- 
r angienträger von Phycomyces und die Haferkeimlinge nicht voll- 
kommen gleich ist, indem der Gipfel der Kurve sich etwas verschiebt, 
wenn zwar der allgemeine Verlauf nicht verschieden ist. 

Indessen sind das alles doch nur ganz vorläufige Baten, womit wir 
uns jetzt nicht mehr begnügen können. Es ist offenbar notwendig, den 
Energieinhalt des Lichtes von verschiedener Wellenlänge genau zu be- 
stimmen. Den ersten Anlauf dazu hat Koking-sbeböer genommen, der 
auf Grund seiner Versuche zu ähnlichen Resultaten wie Blaaüw ge- 
langte. Mit viel verfeinerten Methoden haben in letzter Zeit du Bdy 
und Nuernbergk gearbeitet, sie benutzten eine Quecksilbeiäampe und 
verschiedene Filter, welche wirklich nur eine einzige Lichtart passieren 
lassen. Der Energieinhalt des Lichtes wurde mit einer MoLLschen Ther- 
mosäule genau bestimmt. Sie erhielten dabei folgende bisher noch nicht 
veröffentlichten Besultate. Im Blau (A = 436,n,u) lag die Beizschwelie 
bei 0,22 Erg (qcm/Sek.), im Grün ß = 546 ftu) bei 30000 Erg (qcm/Sek.), 
im Gelb (X = 578uq) konnte keine Krümmung erhalten werden, im Vio- 
lett {X ~ 405 fi^u) war eine Krümmung sichtbar, deren Beizschwelle 
0,67 Erg (qcm/Sek.) betrug. 

Die Versuche von Bachmann und Bergaxjni, wobei von zwei Seiten 
Licht verschiedener Wellenlänge auf die Pflanzen geworfen wurde, leiden 
unter dem Umstand, daß durchbehchtet wurde und daher nicht voll- 
kommen vergleichbare Werte verglichen wurden ; wir werden gleich sehen, 
welche Komplikation sich hervortxit, wenn man einer Pflanze von zwei 
Seiten Licht gibt und dann aus der Beaktion beurteilen will, was ge- 
schehen ist. 

Aus diesen Versuchen geht jedenfalls so viel hervor, daß die Pflanzen 
auch auf rotes Licht reagieren, wenn auch nur in sehr geringem Maße. 
In vielen Fällen kann man also ruhig allerlei Manipulationen mit den 
Pflanzen vornehmen in einem Dunkelzimmer, das von einer roten 
photographischen Lampe Licht erhält, ja man kann, wie aus den Ver- 
suchen Niternbergks und du Buys hervorgeht, auch orangefarbiges 
bis gelbes Licht benutzen. Aber dabei beachte man, daß solche Lampen 
bei langem nicht immer für andere Wellenlängen undurchlässig sind, daß 
man also jedesmal prüfen muß, wie es sich bei den benutzten Lampen 
damit verhält. Es empfiehlt sich außerdem, jedes neue Objekt, niit 
dem gearbeitet wird, auf seine Beaktion gegenüber Licht von verschie- 
dener Wellenlänge zu prüfen. 

In dem allgemeinen Teil wurde kurz der Begriff Stimmung erwähnt; 
wir werden hier etwas ausführlicher auf diese Sache eingehen. Als wir 
bis jetzt von Lichtmengen sprachen, welche eine bestimmte Krümmung 
auslösten, wurde dabei immer stillschweigend vorausgesetzt, daß man 
Pflanzen prüfte, welche vorher im Dunkeln gestanden hatten. Hat nian 

r Bergaun, F.: Z. Bot. 10 (1930). Bachmann F. und F. Bbegaun: Z. Bot, 
10 (1930). 

Kostytschew-Wont, Pfliinzenphysiologie U. 
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dieselben aber im Liebte gezogen, dann stellt es sieb heraus, daß man 
viel größere Licbtmengen brauebt, um dieselbe Eeaktion her vorzu rufen. 
Man , sagt dann, daß die Stimmung für Liebt oder auch der Tonus 
durch die Belichtung gewechselt hat. Ausführliche Untersuchungen über 
diese Stimmungserscheinungen sind von E, Phikgsheimi ausgeführt 
worden, haben aber ein äußerst verwickeltes Bild geliefert. Dann ist 
mehr Klarheit gekommen durch die Arbeit von Amsz^, der durcli, eine 
bestimmte Versuchsanstellung die Möglichkeit zu einer Analyse ge- 
schaffen hat. 

Er hat sich gesagt, daß eine Pflanze, welche vorher allseitig Licht 
empfangen hat, ersetzt werden kann durch, eine solche, welche fort- 
während rotiert wird bei einer einseitigen Beleuchtung. Wenn man 
also eine feste Lichtquelle hat und die Pflanze in deren Nähe auf die 
vertikale Achse eines Klinostaten rotieren läßt, so erreicht man das- 
selbe, wie bei allseitiger diffuser Beleuchtung. Hört man jetzt mit dem 
Kotieren auf, dann erhält die Pflanze nur einseitiges Licht und man 
kann untersuchen, welche Lichtmenge man braucht, um jetzt eine be- 
stimmte Keaktion hervorzurufen. Es stellt sich, heraus, daß diese Licht- 
menge eine andere ist als bei solchen Pflanzen, welche aus dem Dunkeln 
der einseitigen Beleuchtung unterworfen werden. Akisz erklärt sich das 
folgendermaßen: die Pflanze hat rotiert und dabei kommt jedesmal eine 
andere Kante vor die Lichtquelle; sobald die Drehung 180^ weiter ist, 
kommt die gegenüberliegende Kante in derselben Stellung und die beiden 
Keaktionen, welche infolgedessen entstehen würden, werden sich gegen- 
seitig aufheben. Diese Kompensation wird an allen. Flanken stattfinden, 
mit einer einzigen Ausnahme, nämlich derjenigen, welche zuletzt beim 
Stillstand der Pflanze dem Licht zugekehrt ist. Es hat ja die gegenüber- 
liegende Seite Licht erhalten, sagen wir während einer Zeit t, aber diese 
Seite während einer Zeit t + wenn f die Zeit ist, währenddessen die 
einseitige Beleuchtung gewährt hat. Wenn dieser Schluß richtig ist, 
muß man also den Versuch auch anders anstellen können, nämlich die 
Pflanzen nicht drehen lassen, sondern denselben von den, genannten 
zwei Seiten Licht geben und zwar von der einen Seite während der 
Zeit t, von der anderen während der Zeit t + Die Versuche haben 
ergeben, daß man in der Tat dazu berechtigt ist und das Problem der 
Stimmung wird also zurückgeführt zu einer Untersuchung des Verhaltens 
von Pflanzen, welche von zwei entgegengesetzten Seiten Licht bekom- 
men, nnd zwar während verschieden langer Zeit. Es mag sich erübrigen, 
hier ausführlich über die erhaltenen Resultate zu sx)rechen. Nur eins 
kaim hervorgehoben werden, daß sich im voraus berechnen ließ, welche 
Reaktion zum Vorschein kommen würde, durch Summation der beiden 
Reaktionen, welche jede Licbtmenge für sich würde ausgelöst haben. 
Anstatt eines immer einigermaßen mystischen Stimmuugswechsels des 
perzipierenden Apparats der Pflanze, hat Abisz die ganze Erscheinung 
also zurückgebracht auf einem Zusammenwirken verschiedener Reak- 


1 Pbikosheim, E.: Cohns Beitr. Biol. Pflanzen 9 (1909). 

2 Abisz, W. H.: Rec, Trav. bot, n6erL 12 (1915). • 
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tionen. Es versteht sich, daß wir jetzt bei den neueren Auffassungen 
über die Bolle des Wuchsstoffes bei der phototropischen Krümmung 
duT*ch diese Schlußfolgerung nicht mehr vollkommen befriedigt sind. 
Man will jetzt auch das Warum wissen und es wird die zw^ar schwie- 
rige aber jedenfalls sehr lohnende Aufgabe sein, die Verteilung des 
Wuchsstoffes in der Spitze der Haferkoleoptile bei zw^eiseitiger und all- 
seitiger mit darauffolgender einseitiger Beleuchtung zu untersuchen. 

Bis jetzt sind wir aber noch nicht so weit und darum muß noch 
einiges über Stimmung hinzugefügt werden. Nicht allein ändert sich 
die Stimmung, wenn eine Pflanze vor der einseitigen Beizung allseitigem 
Licht ausgesetzt ist, aber auch während der einseitigen Belichtung, 
wenn diese nicht zu kurz dauert; z. B. kann ein Sporangienträger von 
Phycomyces, der aus dem Dunkelzimmer gebracht, einer einseitigen 
Belichtung unterworfen wird, erst negativ reagieren und später positiv. 
Darum schon ist es klar, daß man, wenn man mit Dauerbelichtung 
Versuche anstellt, die Verhältnisse unnötig kompliziert. 

Neixe Fragen, die hierbei daxui noch in den Vordergrund treten, sind 
die folgenden zwei: Erstens, wie lange dauert es bis der Einfluß einer 
bestimmten Lichtmenge vorbei ist, mit anderen Worten, wie lange dauert 
es bis dieser Beiz ausgeldungen ist und zweitens inwieweit lassen auf- 
einanderfolgende Beize sich summieren ? 

Die Untersuchungen von Aeiszi haben uns über dieses Ausklingen 
belehrt; er fand z. B., daß wenn Haferkeimlinge mit einer Lichtstärke 
von 25 MK wührend 100 Sekunden allseitig beleuchtet w^erden, der Ein- 
fluß dieser Beleuchtung nach etwa 1 Stunde ausgeklungen ist, daß aber 
schon 1 Minute nach der Belichtung die Pflanzen sich anders verhielten 
als wenn sie augenblicklich danach untersucht wurden. Es wird sich 
auch, hier lohnen, die ungleiche Verteilung des Wuchsstoffes in der Spitze 
der Koleoptile zu untersuchen, nachdem verschieden lange Zeit seit der 
einseitigen Beizung verflossen ist. 

Mit der Summierung einzelner kurzer Beize haben sich Nathait- 
SOHN und PiriiTOSHEiM^ beschäftigt. Sie haben dabei das TalbotscIic 
Gesetz bestätigt gefunden, d. h, daß, wenn die Buhepausen nicht zu 
lang genommen werden, bei einer intermittierenden Beizung der ge- 
samte Beiz ausgedrückt werden kann durch die Summation der einzehien 
Beizzeiten. Wenn man also stets wieder während 1 Sekunde Licht gibt 
und darauf 2 Sekunden dunkel, und wenn man das fortsetzt während 
einer Zeit so wird man dasselbe Besultat erhalten als nut einer dauern- 
den Belichtung mit derselben Lichtquelle w^ährend einer Zeit 1/3 t 
Auch als das Verhältnis Licht : Dunkel auf 1 : 16 gebracht wurde, blieb 
die Gültigkeit des Gesetzes noch bestehen. 

Soweit haben wir uns fast nur mit Keimlingen, meistens selbst Gras- 
keimlingen beschäftigt, daneben hin und wieder mit den Sporangien- 
trägern von Phycomyces oder mit einigen Wui'zeln. Wie gesagt, 

1 Abisz, W. H.: Beo. Trav. bot. neerl. 12 (1915). 

2 Näthausohn, A. u. E. Pbingsheim: Jb. wiss. Bot. 45 (1908). 
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ist das geschehen, weil nur dort exakte Untersuchungen vorliegen und 
weil alles andere mehr oder -weniger zufällige Beobachtungen })etrifft, 
welche noch nicht in den Bahmen der besser bekannten Tatsachen ein- 
gefügt werden konnten, jedenfalls noch nicht eingefügt sind. Das wird 
hier weiter keine Besprechung erhalten. 

Einiges muß aber noch mitgeteilt werden über den Traiisversal- 
phototropismus. Man kann denselben sehr schön beobachten beim 
Thallus mancher Lebermoose, welcher sich oft senkrecht auf das ein- 
fallende Licht steUt und welcher von Sachs als ein sj)ezielles sehr klares 
Beispiel des Plagiotropismus angeführt wird. Dessen Bewegungen sind 
aber noch lange nicht genügend geklärt und wir wissen jedenfalls mehr 
von den Blattbewegungen. Viele Blattspreiten stellen sich im Licht der- 
art, daß sie senkrecht auf das einfallende Licht zu stehen kommen; 
diese Bewegung wird dann vom Blattstiel ausgeführt und ist als Wachs- 
tumsbewegung allein bei noch nicht erwachsenen Blättern anzutreffen. 

Sobald der Blattstiel einmal seine definitive Größe erreicht hat, ist 
das Blatt in seine fixe Lichtlage gekommen und Wibsneb^ hat darauf 
aufmerksam gemacht, daß diese fixe Lichtlage im allgemeinen derart 
ist, daß die Blattscheibe senkrecht steht zu dem an der Stelle vor- 
herrschenden stärksten diffusen Licht. So lange es noch wächst, führt 
das Blatt eine Art Pendelbewegung um diesen späteren Euhestand aus, 
welche Bewegungen durch die wechselnden äußeren Umstände hervor- 
gerufen werden. 

Man kann sich bei Blättern von Tropaeolum leicht davon über- 
zeugen, daß dieselben sich senkrecht auf das einfallende Licht stelloTi. 
Die Erscheinung wmrde näher studiert von VöcriTmo-, speziell für ■ 
Blätter von Malva neglecta. Er konnte dabei aus seinen Versuchen 
den Schluß ziehen, daß die Beaktion durch den Blattstiel ausgeführt 
wird, während die Perzeption in der Blattspreite stattfindet. Das ließ 
sich feststellen durch vergleichende Versuche, wobei einerseits der Blatt- 
stiel mit einer Schürze aus schwarzem Papier umgeben wurde, anderer- 
seits nur die Blattspreite verdunkelt wurde und wo daraufhin das Licht 
einseitig auf das Blatt geworfen wurde. 

Unter diesem Gesichtspunkt müssen auch die sogenannten Kompaß- 
pflanzen betrachtet werden^, Diese, z.B. Silphium laoiniaturn und 
Lactuca Soariola zeichnen sich dadurch aus, daß die Blätter sich mit 
ihren Spreiten ungefähr vertikal stellen, und zwar genau in der Ebene 
Nord-Süd, so daß also die Fläche senkrecht nach Westen und Osten ge- 
richtet ist. Besonders schön läßt sich das an sonnigen Standorten, z. B. 
in der Nordamerikanischen Prairie bei Silphium laciniatum be- 
obachten. Wir können das hier aber nicht in Einzelheiten besproohon, 
da sonst die allgemeinen Gesichtspunkte zu viel aus dem Auge verloren 


1 WiESXER, J.: Denkschr. Altad, Wiss. Wien, Math.-naturwiss, Kl. 39 (1878): 

48 (1880). ^ 

2 VöcHTiuö, H.: Bot. Ztg 46 (1888). 

3 Stahl, E.: Jena. Z. Natnrwiss. 15, N. F. 8 (1881). 
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würden. Darum mag hier nur noch erwähnt werden, daß es Dolk^ ge- 
lungen ist, die Bewegungen der Blätter von Lactu ca Scariola voll- 
kommen in ihre Elemente zu zerlegen, wobei die Epinastie, der Trans- 
versalphototropismus und ein autonomes asymmetrisches Wachstum 
eine Bolle spielen. 

Hieran anschließend muß dann aber noch eine andere Frage be- 
handelt w^erden. Wir haben gesehen, daß man in speziellen Fällen die 
Perzeption des Lichtes in bestimmten Teilen der Pflanze lokalisiert 
findet, z. B. in der Spitze der Koleoptile der Gräser oder in der Blatt- 
spreite bei manchen Blättern. Es fragt sich jetzt, ob man in dieser 
Analyse noch weiter vorwärts dringen kann und ob man eventuell be- 
stimmte Zellen oder selbst Teile von Zellen angeben kann, wo diese 
Perzeption stattfindet. Haberlanbts hat den Versuch dazu gemacht, 
ganz speziell wo es die Perzeption des Lichtreizes durch die Blatt- 
spreite betrifft. Er weist darauf hin, daß es die Epidermiszellen sind, 
welche in erster Instanz die Lichtstrahlen auffangen, und daß die 
darunterliegenden Zellen schon deshalb viel weniger zur Lichtperzeptioii 
geeignet erscheinen, weil sie nicht farblos sind, sondern Chlorophyll- 
körner enthalten. Eine genaue Untersuchung des Baues der Epidermis- 
zellen führte ihn zu der Ansicht, daß diese immer Einrichtungen haben, 
welche es veranlassen, daß Licht, welches diese Zellen senkrecht trifft, 
auf der Innenwand nicht mehr gleichmäßig verteilt ist, sondern gewöhn- 
lich derart, daß die Mitte dieser Wand stärker beleuchtet wird wie die 
Peripherie, Oft ist das in solcher Weise geschehen, daß in der äußeren 
Wand linsenartige Vorrichtungen vorhanden sind, es sei durch eine ver- 
schiedene Brechbarkeit der Zellhaut, es sei durch papillöse Hervorwöl- 
bung dieser Wand, oder in welcher Art denn auch hervorgerufen, wodurch 
ein scharf umgrenzter Lichtfleck auf die Innenwand entsteht, wobei 
man selbst Bilder von Gegenständen, die sich außerhalb des Blattes 
befinden, darin auffinden kann. Das ist alles bekannt genug, auch daß 
diese Bilder ihren Ort wechsehi, wenn das Licht in einer anderen Rich- 
tung auf das Blatt auf fällt. Besonders dort, wo diese Eigentümlichkeiten 
in bestimmte Zellen speziell lokalisiert sind, spricht Habbblaitdt von 
Lichtsinnesorganen . 

Soweit führten also die Beobachtungen der physiologischen Pflanzen- 
anatomie zu einer möglichen Funktion dieser Epidermiszellen als Per- 
zeptionsorgane des Lichtes. Indessen zwischen dieser Möglichkeit und 
der Wirklichkeit liegt noch ein weiter Weg. Zwar hat Habbblandt 
einige Versuche in der Richtung ausgeführt, welche aber jedenfalls nicht 
genügend beweisend sind, und die Einwürfe, welche von anderer Seite 
gegen seine Theorie gemacht wurden, sind nicht entkräftet. 
hat z. B. die Blätter mit einer Schicht Paraffinöl bedeckt, in solcher 
Art, daß jetzt die Mitte der Zelle verdunkelt war und der Rand die 

1 Dolk, H. : Amer. J. Bot. 18 (1931). 

^ HABBBLAimT, G. : Jb. Bot. 46 (1909). Sitzgsber. preiiß. Akad. wiss., Physik.- 
math. Kl. Berlin 1916. 

3 BioLZbl. 27 (1907). 
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hellste Stelle bildete; diese Blätter reagieren genaix wie normale. Dann 
hat NoßBHAUSEN^ durch vorsichtiges Eeihen mit Amaryllpuivor die 
Epidermiszellen getötet, wobei diePerzeptionsfähigkeit des Blattes nicht 
verlorengegangen war. 

Indessen, angenblicldich läßt sich in dieser Frage noch kein end- 
gültiger Schluß ziehen; die Bilder, welche die mikroskopische Betrach- 
tung uns zeigt, sind zwar außerordentlich bestechend. Aber es ])esteht 
doch noch ein weiter Weg, bis der Beweis für eine derartige Wirkung 
dieser Linsenapparatur geliefert ist. Man bedenke auch, daß sich das 
alles bis jetzt wenig in Übereinstimmung bringen läßt mit den Unter- 
suchungen, welche über Graskeimlinge gemacht sind, und wo ganz 
speziell die äußerste Spitze sich als außerordentlich empfindlich heraus - 
gestellt hat, ohne daß es gelungen wäre, hier etwas von Sinnesorganen 
im Sinne Haberlandts zu finden. Wenn das zwar kein zwingender Be- 
weis gegen die Auffassung der Linsen als Sinnesorgane ist, so ist diese 
Tatsache damit doch nicht in vollkommener Übereinstimmung, ebenso- 
wenig, daß man prachtvolle Linsen findet bei Pflanzen, welche über- 
haupt nicht phototropisch sind, wie z. B. bei den Wurzeln von 
Podostemonaceae. 

Beim Geotropismus werden wir sehen, daß Organe, welche schon er- 
wachsen sind, bisweilen unter dem Einfluß der Schwerkraft ihr Wachs- 
tum wieder aufnehmen und geotropische Krümmungen ausführen . Etwas 
Ähnliches hat man für das Licht bei den Knoten der Commclinaceen , 
wenn diese einseitig beleuchtet werden, beobachten können^. 

Bemerkt mag noch werden, daß beimTransversalphototrojüsmuvS die 
Beaktion bisweilen nicht, oder nicht allein bestellt in einer Krümmung 
des Blattstiels, sondern daß daneben auch Torsionen Vorkommen können, 
welche aber noch sehr unvollkommen studiert wurden^. 

Die transversalphototropischen Blattbewegungen, welche nicht auf 
Wachstum, sondern auf Turgoränderungen der Gelenke beruhen, wie 
man solche bei gefiederten Blättern, etwa der Bobinia Pseudacacia 
antrifft, werden besser bei der Photonastie behandelt. 

Man hat sich bemüht, beim Phototro j)ismus die Gültigkeit des Webee- 
schen Gesetzes zu beweisen, Die älteren Angaben von Massart u. a. 
können wir übergehen, da die Versuche nicht mit genügender Exaktheit 
ausgeführt wurden. Aber in letzter Zeit sind genaue Beobachtungen 
darüber angestellt von E. PBinasHEiM^, der daraus den Schluß zieht, 
daß das Gesetz hier tatsächlich Gültigkeit hat. Er fand nämlich, daß, 
wenn man Keimpflanzen von zwei antagonistischen Seiten beleuchtet, 
erst dann eine eben merkliche Krümmung eintritt, wenn die Licht- 
mengen in einem gewissen Verhältnis zueinander stehen, unabhängig 

1 Kobdhatisex, M.; Z. Bot. 0 (1907). 

^ ScHBEiTBR, B. : Über Heliotropismus ck- . Diss. Leipzig 1900. 

3 Siehe auch Sohweudeneb, S. u. G, ix "... ■ preuß. AkacL Wiss., 

Physik.-math. KL Berlin 1892 und Siebe, H. : Jb. Bot. 65 (1915). 

^ Pbiucsheim, E.: Z. Bot. 18 (1926). 
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von der absoluten Größe der Lichtmenge. Diese Unterscbiedsschwelle 
ist sehr verschieden groß bei verschiedenen Keimlingen, am kleinsten 
bei Avena, größer in steigender Reihe bei Triticum, Secale und 
Hordeuin. Wir müssen immerhin bemerken, daß diese Resultate bei 
Dauerbeleuchtung erhalten wurden, nicht bei kurzwährender Reizmag, 
und daß man deshalb vorläufig auch diesen Versuchen gegenüber sich 
mit einer gewissen Skepsis verhalten muß. 

Gewisse Gifte, wie Äthylen, Acetylen, Äther usw. wirken stark auf 
die Empfindlichkeit für Lichtreize der Pflanzen ein, 0. Richter^ hat 
uns darüber unterrichtet und seit seinen Untersuchungen ist man vor- 
sichtig mit Versuchen in ,, Laboratoriumsluft“, wo Leuchtgas eine Rolle 
spielen kann. Ähnliches gilt auch für den Geotropismus, jedenfalls auch 
für die Absorption von bestimmten anderen Giften, wie z. B, Earbstoffe: 
Eosin usw., wobei man bisweilen an eine photod5mamische Wirkung 
gedacht hat. Davon scheint indessen wohl keine Rede zu sein, wohl 
spielt offenbar der Bromgehalt des Eosins eine gewisse Rolle. Ausführ- 
licher kann darüber hier nicht gehandelt werden; man vergleiche die 
Untersuchungen von Boas^, Schanz^ und Sierra. 

Ebenfalls kann hier ganz kurz erwähnt werden, daß der Einfluß der 
Temperatur auf den Phototropismus sich den anderen Temperatur- 
wirkungen anreihen läßt. Auch hier Beschleunigmag der Reaktioia dm’ch 
die hohen Temperaturen, bis sich ein schädlicher Einfluß geltend macht; 
infolgedessen entsteht auch hier eine Optimunolcurve, wie das aus den 
Beobachtungen von Fräulein M. de VbieS‘^ hervorgeht. 

Geotropismus. Es ist eine allbekannte Erscheinung, daß Haupt- 
wurzeha senkrecht in die Erde hineinwachsen, Stengel dagegen senk- 
recht hinauf von der Erde hinweg und daß auch andere Teile eiiae be- 
stimmte Stellung gegenüber der Vertikalen bekommen. Maia hat lange 
darüber philosophiert, woran diese Erscheinungen zugeschrieben werden 
müssen, aber erst A. T. Knight® hat iiias vor mehr als hundert Jahren 
die Erklärung gegeben; es handelt sich hier um eine Wirkmag der Schwer- 
kraft. Den Beweis dafür hat Kuight durch seine berühmten Zentri- 
fagalversuche geliefert; d. h. er hat gezeigt, daß man die Schwerkraft 
ersetzeia kann durch oder verbinden kann mit der Zentrifugalkraft, also 
einer iia physikalischer Hiiasicht vergleichbaren Kraft, welche sich in 
einer Massenbesch leunigmag äußert. Später ist zwar darauf aufmerksam 
gemacht wordeia, daß der exakte Beweis von Knight nicht erbracht 
wurde; dasselbe geschah dann aber Anfang dieses Jahrhmaderts von 
Giltay?. 

^ Richtee, 0.: Sitzgsber. Akad. Wiss. Wien, Matli.-naturwiss- KL 121 
(1913). 

2 BoAS,FR.:Ber.dtsch.bot. Ges.ia (1925). 

^ Schanz, P. : Ber. dtsch. bot. Ges. 41 (1923). 

Sibep,H.: Z. Bot. 13 (1921). 

ß dbVries, M.: Reo. Trav. bot. nöerl. 11 (1914). 

ö Knight, A. T. : Philosophie. Trans, roy. Soc. Lond. 1806 ; auch Ostwalds 
Klassiker 62. ’ Giltay, E.: Z. Bot. 2 (1910). 
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Wir werden bald näher über diese Zentrifugalversiiche zu spreclien 
kommen, müssen aber vorher erst einiges andere behandeln . Zuerst wollen 
wir feststellen, daß es sich hier um Wachstumserscheinungen handelt, 
welche in bestimmter Weise von der Schwerkraft beeinflußt werden. 
Lege ich eine Hauptwurzel horizontal, so wächst die Oberseite stärker 
als die Unterseite und die Wurzel krümmt sich so lange, bis die Wurzeh 
spitze wieder vertikal nach dem Mittelpunkt der Erde .hin gerichtet ist : 
die Hauptwurzel ist positiv geotropisch. Nehmen wir irgendeinen Stengel 
oder einen Graskeimling, der ebenfalls in horizontale Stellung gebracht 
wird, so wächst umgekehrt die Unterseite stärker als die Oberseite und 
eine negativ-geotr epische Reaktion setzt ein. Ebenfalls kann man etwas 
Ähnliches beobachten bei plagiotropen Organen, z. B. Rhizomen von 
Coiivallaria, Seitenwurzeln erster Ordnung, usw., welche eine Wachs- 
tumskrümmung zeigen, wenn sie aus ihrer normalen Lage herausgebracht 
werden und zuletzt wieder denselben Winkel wie früher mit der Lot- 
linie bilden, es sei denn, daß dieser Winkel 90^ ist, oder kleiner. In 
solchen Fällen spricht man mit Frank^ von transversal-geotropischeh 
Teilen. Rotation auf dem Klinostaten wird im allgemeinen die trans- 
versal-geotropische Krümmung nicht verschwinden lassen, während 
solches wohl der Fall ist bei den positiv und negativ geotropischen 
Organen, falls die Klinostatenachse .horizontal steht, oder falls bei 
schräger Achse die Teile parallel der Achse gestellt sind. Wir sahen das 
schon bei der allgemeinen Bespi’echung der Bewegungen. 

Die Tatsache, daß bei einer und derselben Pflanze die verschiedenen 
Teile sehr verschieden auf die Schwerkraft reagieren, so daß die Art 
ihrer Reaktion in erster Instanz von der inneren Struktur des Ibiles 
bestimmt wird, war Veranlassung dazu, daß die Schwerkraft hier als 
Reiz aufgefaßt wurde. Sehen wir uns z. B. eine gewöhnliche BoJinen- 
pflanze an, welche horizontal hingelegt wurde, so führt dieselbe eine 
Anzahl von Krümmungen aus, infolgedessen der Stengel zuletzt wieder 
vertikal aufwärts wächst, die Hauptwurzel vertikal abwärts und die 
Seitenwurzeln schräg abwärts, wobei sie einen bestimmten Winkel, 
mit der Lotlinie bilden; dieselbe Kraft hat also bei derselben Pflanze 
mindestens drei ganz verschiedene Reaktionen axxsgelöst. Später hat 
man dann diese Auffassung des Geotropismus als Reizreaktion näher 
begründet, als man anfing zwischen Perzeption und Reaktion zu unter- 
scheiden. 

Vorläufig lassen wir jetzt bei der Besprechung des Geotrojyismus die 
plagiotropen Teile außer Betracht und beschäftigen uns erst einmal 
etwas näher mit den soviel besser untersuchten orthotropen Organen. 

Wenn man eine Pflanze auf einem Zentrifugalapparat derart be- 
festigt, daß die Achse dieses Apparates vertikal steht und wenn Stengel 
und Wurzel ebenfalls in diesen Stand gebracht werden, so wachsen diese 
natürlich senkrecht weiter, so lange der Apparat nicht im Gang gebracht 
ist. Dreht man jetzt die Achse, dann wäehst die Wurzel schräg nach 

or7A^ Fe-ank, A. : Die natürliche wagerechte Richtung der Pflanzenteilc. Leipzig 
1870. 
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aiißen, der Stengel schräg zur Achse hin, und je schneller die Drehung 
stattfindet, desto mehr nähert sich der Stand dieser Teile der Horizon- 
talen, ohne diese je zu erreichen. Jetzt wird ja die Zentrifugalkraft in 
horizontaler Dichtung ihre Wirkung ausühen; diese kombiniert sich 
aber mit der Wirkung der Schwerkraft. Letztere ist selbstverständlich 
konstant, die Zentrifugalkraft wechselt aber mit der Geschvdndigkeit 
der Drehung der Achse und Stengel und Wurzel werden sich jetzt in die 
Desultante dieser beiden Kräfte einstellen. Wird die Drehung in solcher 
Weise reguliert, daß die Zentrifugallvraft der Schwerkraft gleich ist, 
so werden die Teile sich derart stellen, daß sie einen Winkel von 45® 
mit der Lotlinie bilden. Wird aber der Zentrifugallapparat mit seiner 
x\chse horizontal gestellt, so heben sich die gegenseitigen Deaktionen 
der Schwerkraft auf, und die Zentrifugalkraft kann ihre volle Wirkung 
entfalten, derart, daß jetzt Stengel und Wurzel senkrecht auf die Achse 
zu bzw. davon hinwegwachsen. 

Man kann hier nicht, wie beim Phototropismus, die Intensität der 
Kraft, welche als Deiz wirkt, w^echsehi lassen, da die Schwerkraft natür- 
lich immer denselben Wert hat (von für unseren Zweck unmerldichen 
örtlichen Unterschieden abgesehen); zwar kann man an ihrer Stelle 
wie gesagt die Zentrifugalkraft benutzen und diese wechseln lassen. 
Aber durch einen Kunstgriff gelingt es dennoch, der wirksamen Kom- 
ponente der Schwerkraft verschiedene Werte zu geben. 

Um das zu verstehen, müssen wir erst etwas über das SACHS-PiTTnsra- 
sche Sinusgesetz sagen. Sachs ^ hat zuerst ausgesprochen und Pittihg- 
hat das dann später bewiesen, daß, wenn ein orthotroper Pflanzenteil 
irgendeinen Winkel mit der Lotlinie bildet, die Wirkung der Schwer- 
kraft dem Sinus dieses Winkels proportional ist, daß also, w^eim man 
die Schwerkraft in zwei Komponenten entbindet, nur diejenige Kom- 
ponente, welche senkrecht auf das betreffende Organ gerichtet ist, eine 
geotropische Wirkung hat. Fitting hat den Beweis in folgender Art 
geliefert: Wenn man einen Stengel oder eine Wurzel auf einem Klino- 
staten mit horizontaler Achse derart rotieren läßt, daß der Teil einen 
Winkel mit dieser Achse bildet, so werden die antagonistischen Dei- 
zungen sich kompensieren, der Stengel oder die Wurzel wachsen gerad- 
linig weiter; das heißt also, daß die Deizung in einem Winkel unter- 
halb der Horizontalen derjenigen in einem Winkel oberhalb dieser 
Achse genau gleich sein muß. Die Sache wird aber ganz anders, wenn 
die Achse schief steht; dann können die Winkel zu beiden Seiten der 
Horizontallinie nicht mehr gleich sein. Denken wir uns, daß die Achse 
einen Winkel von 30® mit der Horizontalen macht und die Pflanze auch 
wieder einen Winkel von 30® mit der Achse, so werden die beiden ent- 
ferntesten Winkel, welche die Pflanze bei der Dotation mit der Horizon- 
talen macht 0® und 60® sein. Jetzt treten wohl Krümmungen auf und 
zwar derart, daß diejenige Beizung offenbar am stärksten ist, deren Win- 


1 Saohs, J.: Arb. bot. Inst. Würzburg 2 (1879). 

2 Fitting, H. : Jb. Bot. 41 (1905). 
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kel sich am meisten der Horizontalen nähert, also am meisten der 90® 
Ablenkung von der Lotlinie. 

Diese Versuche lieferten aber noch keine quantitativen Ergebnisse; 
um dazu zu gelangen, hat Eitting- den intermittierenden Klinostaten 
benutzt; dabei können immer zwei verschiedene Steilungen verglichen 
werden, wobei man nicht nur den Ablenkungswinkel, sondern auch, die 
Dauer der Beizung willkürlich ändern kann. Eitting hat nun durch 
Probieren die Zeiten derart gewählt, daß die Beizungen in verschiedenen 
Winkeln sich gerade das Gleichgewicht halten, d. h. daß die Pflanze ohne 
Krümmung weiter wächst. Er hat z. B. miteinander verglichen, Winkel 
von 90® und 45® mit der Lotlinie. Jetzt fand er, daß wenn die Zeiten ge- 
wählt wurden im Verhältnis 15 : 9, eine Krümmung im Sinne der 90® 
eintrat, dagegen eine im Sinne des 45® Winkels, wenn das Verhältnis 
13 : 11 war. Keine Krümmung trat ein bei dem Verhältnis 14 : 10, 
d. h. 1 : 0,714. Nun stimmt das mit dem umgekehrten Sinusverhältnis, 
denn sin 90® : sin 45® = 1 : 0,707. 

Also die Wirkung der Schwerkraft ist dem Sinus des Ablenkungs- 
winkels von der Vertikalen proportional. Diese Größe hat den Maximal- 
wert beim Winkel von 90®, also in der horizontalen Stellung, dagegen 
ist sie 0 in der Vertikalen, also auch in inverser Stellung, Daß letzteres 
der Eall ist, läßt sich nicht sehr leicht beweisen, weil, wie wir noch sehen 
werden, Stengel und Wurzel fortwährend geringe autonome Bew'egungen, 
sogenannte Nutationen, ausführen und infolgedessen irgendein Teil, 
der invers senkrecht gestellt wird, stets wieder aus der Vertikalen heraus- 
gebracht wird. Da nun aber schon der kleinste Winkel genügt zur Aus- 
lösung einer geotropischen Beaktion, so wird diese stattfinden. Deshalb 
hat Czapek^ den Versuch derart ausgeführt, daß die Wurzeln oingegipst 
in inverse Stellung gebracht wurden. Wenn dann nachher der Gips 
entfernt und die Wurzel auf den Klinostaten mit horizontaler rotierender 
Achse gebracht wurde, blieb sie gerade weiter wachsen. 

EiTTiNohat in derselben Arbeit auch feststeilen können, daß in der Nähe 
der Vertikalen die Pflanzen imstande sind, viel kleinere Winkoluntor- 
schiede wahrzunehmen als in der Nähe der Horizontalen. Es wairde 
nämlich gefunden, daß wenn diejenige der beiden Stellungen, die den 
kleinsten Winkel mit dem Horizont bildet, von der Horizontalei'i ab- 
weicht um etwa 0^, 8®, 15^, 35®, 50®, 85®, die Grenze der geotrojuschen 
Unterschiedsempfindlichkeit bei Vicia Eaba beträgt bzw. 10®, 6®, 4®, 2®, 
1®, y 2 ®. Das ist selbstverständlich, wenn man bedenkt, daß cs sich liier 
nicht um die Winkel selbst handelt, sondern um deren Sinus werte. Jeden- 
falls geht hieraus eine praktische Schlußfolgerung hervor, nämlich die, 
daß man Teile auf dem Klinostaten mit horizontaler Achse hossevr nicht 
rotieren lassen muß in einer Ebene senkrecht auf diese Achse, denn die 
geringste Ungenauigkeit in der Einstellung der Achse wird sich dann 
rächen. Wir werden aber bald sehen, daß bei dieser Aufstellung bis- 
weilen dennoch Krümmungen verkommen können, auch wenn die Achse 


1 Czapek, Er.; Jb. Bot. 27 (1895); 02 (]898). 
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sehr genau horizontal steht und die Drehung des Klinostaten vollkommen 
regelmäßig ist. 

Letztere Forderung muß unbedingt gestellt werden. Van Haube veld^ 
hat gezeigt, daß die meisten der älteren Klinostaten irgendeine Unregel- 
mäßigkeit in ihrem Lauf zeigen und daß demnach bei längerer Dotation 
alle möglichen orthotropen Pflanzenteile geotropische Krümmungen 
ausweisen. Bei den neueren Klinostaten hat man das nicht zu befürchten, 
aber aus den mitgeteilten Tatsachen geht hervor, daß sehr kleine Beize 
sich auf dem Klinostaten summieren köimen. Wir kommen darauf gleich 
näher zu sprechen. Jetzt möchte ich nur noch bemerken, daß diese 
Beobachtungen zugumsten derjenigen EJinostatentheorie sprechen, 
welche annimmt, daß em Beiz auf dem Klinostaten zwar perzipiert wird, 
daß die Beaktion aber nicht zur Äußerung kommt, weil nach einiger Zeit 
ein antagonistischer Beiz die gegenteilige Wirkung ausübt. 

Aus dem Vorhergehenden läßt sich also folgern, daß man die Inten- 
sität der Beizung bei der Schwerkraft wechseln lassen kann zwischen 
den Werten von M xg und 0, wenn M die Masse des Körpers ist, und g 
die Beschleunigung der Schwerkraft. Die Intensität der reizenden Kraft 
beträgt ja Mg x sin a, Frau Butten- Pekelhabing^ hat nun die 
Präsentationszeit für verschiedene Größen des Beizes und zwar bei 
Haferkeimlingen und bei Wurzeln von Lepidium sativum bestimmt. 
Es hat sich dabei herausgestellt, daß die Präsentationszeit der Intensität 
des Beizes umgekehrt proportional ist. Das geht z. B. aus den folgenden 
Zahlen hervor. Erstens wo bei Ävenakoleoptilen mit verschiedenen 
Zentrifugalkräften experimentiert wurde. 


Zentrifugalkmft 

Präsentati onszeit 

Produkt Mg X t 

58,43 Mg 

5 Sekunden 

292 

23,86 „ 

1 13 

310 

10,08 „ 

31 „ 1 

304 

3,00 „ 

100 „ 

300 

1,04 „ ' 

310 

322 

0,76 „ 

415 „ 

315 

0,25 „ 

1300 

325 

0,08 „ 

3900 

312 


Zweitens mit verschiedener Beizgröße der Schwerkraft auch für 
Avon a koleoptilen : 


Ablenkungswinkel 

Produkt ilfir ♦ i • sin < « 

Ablenkungswinkel 

Pro dukt ITöf • i • sin * ß 

90» 

269 

40« 

284 

60» 

282 

30» 

270 

120» 

288 

20» 

251 

45» 

259 

159» 

262 


Man sieht, daß diese Produkte ungefähr gleich sind. Daß keine 
vollkommene Gleichheit gefunden wurde, wird wohl veranlaßt, erstens 


1 VAN HARBiVELr), Ph. : Rec. Tr av. bot. Xitel . 3 (1907). 

2 Rxjttbn-Pbkelhabing-, C. J. ; Rec. Trav. bot. neeri. 7 (191Ü). 
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durch die Schwierigkeiten der Versuchsanstellniig. Als Frau, 
ihre Versuche ansführte, war man noch nicht so wie jetzt überzeugt 
von der Notwendigkeit der absoluten Konstanz der äußeren Umstände; 
erst nachher hat z. B. Eutgers^' zeigen können, welchen Einfluß die 
Temperatur auf die Präsentationszeit ausübt. In der Tat haben nachher 
sowohl Tröndle^ als Schneider^ bewiesen, daß diese Unregehnäßig- 
keiten der Hauptsache nach bei peinlich genauem Arbeiten verschwinden. 
Zweitens aber wäre es möglich, daß sich hier auch ein Einfluß der Längs- 
komponente fühlbar macht, worauf gleich zurückzukommen sein wird. 

Schon früher hatte Bach^ ähnliche Eesultate erhalten, während 
Mailleeer^ mit einer anderen Methodik ungefähr zu gleicher Zeit e1)en- 
falls zum Schluß kam, daß für den Geotropismus für eine bestimmte 
Eeaktion das Produkt aus Kraft und Zeit einen konstanten Wert haben 
muß. Das alles sieht also demjenigen ähnlich, was Blaauw undFRösoHEL 
zuerst für den Phototropismus konstatiert hatten und von vielen 
Seiten hat man daraus ein ,,Eeizmengengesetz“ gefolgert. Es würde 
sich also bei jeder Eeizwirkung um zwei Faktoren handeln, nämlich 
um die Zeit während welcher der Eeiz seine Wirkung ausübt und um 
die Größe der als Eeiz wirkenden Kraft. Das Produkt dieser beiden 
Größen wäre dann eine Konstante, wenn eine bestimmte Eeaktion resul- 
tieren soll. 

Indessen will mir scheinen, daß man hierin erstens viel zu früh ver- 
allgemeinert hat und zweitens, daß der Begriff ,,Eeizmenge‘' eigentlich 
inhaltlich nicht gut zu verstehen ist. Beim Lichte läßt sicji das solir 
gut begreifen, weil dort die Lichtmenge (Intensität x Zeit) einen ene.r’ge- 
tischen Begriff ausdrückt. Aber schon hier bei der Schworkr’aft Jcann 
man nur unter Annahme von Hilfshypotheson sicli einen Begriff bilden 
von demjenigen, w^as hier unter ,,EGizmeiige“ zu verstehen ist. Ob die 
Schwerkraft während einer Sekunde oder während 2000 Jahren auf 
einen stillstehenden Körper ihren Einfluß ausübt, muß ohne irgend- 
welche Bedeutung sein; der Endzustand ist in beiden Fällen genau der 
gleiche. Nur dann, wenn die Schwerkraft auf Teilchen, welche sich, in 
Bewegung befinden, einwirkt, läßt sich unter dem Produkt Mg x t 
etwas Energetisches denken. Wir kommen also zur Schlußfolgerung, 
daß die Versuche der Frau Etjtterö und die daran anschließenden 
uns die Idee aufzwingen, daß beim Geotropismus die Perzopticm der 
Schwerkraft auf sich bewegende Teilchen beruhen muß. 

Wir kommen hiermit zur Frage nach der Perzeption des Schweroreizes 
und man kann dann erstens feststellen, wie schon aus dem Gesagten 
hervorgeht, daß es eine Präsentationszeit gibt, d. b. daß man eine be- 
stimmte Zeit reizen mnß, um nacliher eine Eeaktion zu, orlialten. Es 


1 Eutgbrs, A. A. L. : Kec. Trav. bot. neerl. 9 (1912). 

2 Tköndle, A.: Jb, Bot. 60 (1921). 

3 iScHNEiDEE, E.: Proc. Kon. Akad. Wetensch. Amsterd. 28 (1025). 
^ Bach, H. : Jb. Bot. 44 (1902). 

s Maiuleeer, A.: Bull. Soc. Vaud. Sei. natur. 4(> (1910). 
ö Kutteu-Pekelharing, G. J.: Kec. Trav. bot. neerl. 7 (1910). 
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gibt also einen Unterschied in Zeit zwischen Perzeption nnd Pv.eaktion ; 
indessen kann man sich auch hier, ebenso wie beim Phototropismus die 
Frage stellen, ob die Peaktion nicht eigentlich schon viel früher an- 
fängt als man das bei Betrachtung mit dem bloßen Auge sehen kaim. 
Das ist in der Tat so, aber andererseits setzt sich die Reaktion viel länger 
fort als der Reiz einwirkt. Am besten geht das alles hervor aus Beobach- 
tungen über den Verlauf der Krümmung, welche also vergleichbar sind 
mit demjenigen, was auf S. 342 für den Phototropismus behandelt wurde. 


Man hat den Verlauf der Krüm- 
mung auch hier, ebenso wie bei 
der phototropischen Reaktion 
genau verfolgt. Das ist selbst 
schon vor längerer Zeit mit den 
einigermaßen primitiven Hilfs- 
mitteln der damaligen Zeit ge- 
schehen, so besonders von Sachs 
und Noll. In letzter Zeit hat 
man aber auch hier mit photo- 
graphischen Aufnahmen in kur- 
zen Intervallen auf Filmen, 
welche für rotes Licht sensibili- 
siert waren, viel mehr erreichen 
können; speziell, konnte festge- 
stellt werden, wo die Krüm- 
mung ihren Anfang nimmt und 
wde sie fortschreitet. 

Ich muß dann besonders die 
Untersuchungen Dolhs^ nen- 
nen, welcher mit Haferkeim- 
lingen gearbeitet hat. Dieselben 
wurden erst einige Zeit in Hori- 



zontalstellung gebracht imd 
dann auf einem intermittieren- 
den Klinostaten mit horizon- 
taler Achse rotiert. Jede vierte 
Minute wurde eine photogra- 


Abls. 59. Verlauf der geotropischen Krümmung 
eines Haferkeimlings, der wälirend 15 Mnuteu 
horizontal gestanden hatte, für die verschiedenen 
Zonen gesondert angegeben. Auf der Abszissen- 
achse dieZe’t P''‘t d''” 

als Ordinate'! i :• ■ -r'. r- i :■ d - \ :■ 

radius, also--! . ■*!. •" K- ir>! . 


phische Aufnahme gemacht, 

während 2 Minuten; in dieser Zeit standen die Keimlinge horizontal, 


daraufhin wurde rotiert, dann verblieben die Koleoptilen während 


2 Minuten in der antagonistischen Reizlage, worauf nach Rotation von 


neuem eine Aufnahme gemacht werden konnte. Von jeder Zone von 
2 mm Länge wurde dann nachher der Krümmungsradius bestimmt und 
dessen reziproker Wert als Ordinate in eine Kurve eingezeichnet, wobei 
auf der Abszissenachse die Zeiten eingezeichnet wmrden. Abb. 59 gibt 


den Verlauf einer Krümmung, nachdem 15 Minuten in horizontaler Lage 


^ Dolk, H. E. : Geotropie en groeistof . Biss. Utrecht 1930. 
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gereizt worden war. Die erste Zone ist diejenige, welche 2 nmi unterlialb 
der Spitze lag; an der Spitze selbst konnte die Krümmung wegen deren 
konischen Gestalt nicht gemessen wet'den. Man sieht, daß die Krüm- 
mung in der Spitze anfängt und sich allmählich auf tiefere Zonen er- 
streckt, während die Krümmung der apikalen Zonen allmählich durch 
den Autotropismus zurückgeht; auch dieser Kückgang verläuft darauf - 


160 



Abb. 60. Vor' - ■b-'-.-' ‘r :■ TC’-!'-'- 

irniiig über ; il ;'i • ■ . ■■■:■- 

scMedeneu ji‘ ■ : '-r:'. i'.- •. - e 

Pflanze worauf Abb. 59 Bezug bat. Auf der 
Abszißsenaclise sind die Zonen angedcutet, 
Ordinaten sind die reziproken Werte der 
Zeit ist angegeben 
M •! ■■■■r .il ■i'.; ; welche 15 Minuten 

r: , Dolk). 


hin basalwärts, hat aber nach 100 Mi- 
nuten Zone 8, 9 und 10 noch nicht 
erreicht. Man kann die Kurve auch 
anders angehen, wie in der Abb. 60, 
wo als Abszissen die einzelnen Zonen 
der Wurzel, mit der Spitze an- 
fangend, benutzt wurden, und wo 
die Ordinaten wieder die Krüm- 
mung angeben; die aufeinanderfol- 
genden Kurven gehen den Zustand 
nach je 20 Minuten. 

Wenn man diesen Verlauf mit 
demjenigen der phototropischen Re- 
aktion vergleicht, so ergibt sich eine 
gewisse Ähnlichkeit, indessen mit 
dem Unterschied, daß die geotro- 
pische Krümmung viel frülier auf- 
tritt und daß sie viel rascher basal - 
wärts schreitet, wä.hrend übrigens 
auch die autotropische Rückkrüm- 
mung viel eher einsetzt. Wir iver- 
den bald bei der BesprecJumg der 
Rolle des Wao.hsstoffes beim geo- 
tropischen Reizvorgang eine Er- 
klärung dieser Unterschiede geben. 

Gibt es auch örtlich eine Ver- 
schiedenheit zwischen Perzeption 
und Reaktion? Das ist eine viel 
umstrittene Präge gewesen, worüber 
eine sehr große Literatur besteht, 
von der wir nur einiges in den Vor- 
dergrund bringen können. Nachdem. 
CiBSiBLSKi^ zuerst auf die Bedeutung 


der Wiirzelspitze für die Perzeption des Schwerereizes aufmerksam ge- 
macht hatte, ohne indessen viel Anklang gefunden zu haben, hat dann 


Daewif^ diese Frage im Mittelpunkt des Interesses gebracht. Er dekapi- 
tierte Wurzeln und konnte zeigen, daß diese nicht mehr auf den tSo.lwcr- 
kraftreiz reagieren, daß die Reaktion aber wohl zustande kommt, wenn die 
Spitze einige Zeit nach der Reizung ahgeschnitten wird . Daraus wurde der 


1 CiESiELSKi, Th. : Cohns Beitr. Biol. Pflanzen 1 (1875). 

2 Daewiu, Oh. a. Fe. ; The power of movement in plants. London 1880. 



Geotropismus. 


367 


Schluß gezogen, daß die Wurzelspitze das eigentlich perzipierende Organ 
ist, während die Heaktion im mehr basalem Teile der Wurzel ausgeführt 
wird. Diese Schlußfolgerung wurde erst heftig angefochteiij aber später 
allgemein akzeptiert, merkwürdigerweise auf Grund von Versuchen, 
deren Unrichtigkeit sich später herausgestellt hat. Bei den Versuchen 
Darwins blieb die Schwierigkeit bestehen, daß man den Einfluß der 
Wunde nie ausschließen kann und man begrüßte deshalb mit Freuden 
eine neue Methode, welche von Piccabd^ eingeführt und dann von 
V. Guttenberg^ ausführlich benutzt wmrde. Diese Methode besteht 
darin, daß Wurzeln oder Koleoptilen derart schräg an der Spitze der 
Achse des Zentrifugalapparates befestigt werden, daß die Spitze gerade 
in gegengesetzter [Richtung von der Zentrifugalkraft gereizt wird als der 
basale Teil des Organs. Indem man die 
Länge dieser Spitze wechseln läßt, kann 
man aus der später auftretenden Krüm- 
mung Schlüsse über die Verteilung der 
geotropischen Empfindlichkeit über die 
Wurzel oder die Koleoptile ziehen. 

Dabei hat sich dann herausgestellt, 
daß die Spitze am empfindlichsten ist, 
daß aber auch die übrigen Teile eine 
wenn zwar geringe, nach der Basis hin 
mehr und mehr verschwindende Empfind- 
lichkeit besitzen. Ich komme darauf 
gleich, näher zu sprechen, möchte aber 
erst noch eine andere Methode der Ver- 
suchsanstellung, welche in gewissen Fällen 
benutzt wurde,' nennen. Fr. Darwin^ 
konnte nämlich zeigen, daß Keimlinge 
von Phalaris, Setaria und Sorghum, 
wenn sie mit der Spitze fixiert in hori- 
zontale Lage gebracht werden, während 
die Basis sich frei bewegen kann, keine 
fixe GleichgewichtssteUung erreichen (Abb. 61), sondern fortfahren 
sich zu krümmen. Die Erklärung w^äre dann die, daß die Spitze spe- 
ziell reizbar ist, daß dieselbe in der Reizstellung verbleibt und des- 
halb die Reaktion fortdauert. Spater hat sich herausgestellt, daß 
man doch auch der Basis Empfindlichkeit zuschreiben muß und man 
hat auch nach einer anderen Erklärung gesucht. Aber wir woUen 
das alles nicht weiter besprechen, weil bei allen diesen Versuchen 
der Verteilung des Wuchsstoffes nicht genügend Rechnung getragen 
ist ; das konnte auch nicht der Fall sein, weil man nichts vom Wuchsstoff 
wußte; aber jetzt wird die Erklärung teilweise anders lauten müssen. 



1 Picoabd,A.: Jb.Bot. 40 (1904). 

2 V. Gxjttenbbeg, H. : Jb.Bot. 50 (1907). 

3 Dabwir, Fr. : Arm. of Bot. 5 (1899). 
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VerscHedentlich war darauf hingewiesen, daß Graskeimlinge, deneii 
man die Spitze genommen hat, nicht mehr geotropiscli reagieren und 
daß man diese Erscheinung der Abwesenheit des Wuchsstoffes zu- 
schreiben kann. Anderseits hat man geglaubt, daß durch den Reiz 
spezielle Tropohormone gebildet würden, welche dann durch ihren 
Einfluß auf das Wachstum die Krümmung veranlassen würden. Dolk^- 
hat zeigen können, daß dekapitierte Haferkoleoptilen ihi'e geotropische 
(und phototropische) Empfindlichkeit durch die Dekapitation verlieren, 
daß diese aber nach 150 Minuten zurückkehrt, genau zu derselben Zeit, 
wo die Regeneration des gewöhnlichen Wuchsstoffes stattfindet. Das 
Bestehen der Tropohormone wurde daraufhin sehr unwahrscheinlich, als 
es E. W. Wbnt gelang, einem dekapitierten Haferkeimling die Empfind- 
lichkeit gegen die Schwerkraft wieder zurückzugeben, indem er die 
Spitze ersetzte durch ein Agarblöckchen mit gewöhnlichem Wuchsstoff. 
Inzwischen hatte Gholodny^ die Theorie aufgestellt, daß der Wuchsstoff 
durch die Schwerkraft polar beeinflußt würde. Es stützte sich auf Ver- 
suche, wobei die Wurzelspitze bei dekapitierten Wurzeln durch eine 
Koleoptilspitze ersetzt wurde, woraufhin dann die geotropische Reak- 
tion einsetzte. Ebenfalls konnte er Versuche mit Hypolcotylen von 
Lupinus, aus denen man den Zentralzylinder herausgebohrt hatte, 
anstellen; diese hatten durch diese Manipulation ihre Ehümmungs- 
fähigkeit verloren. Dieselbe kehrte aber wieder zurück, als Koleoptil- 
spitzen von Mais, oder Agarblöckchen mit Wuchsstoff in den hohlen 
Stengel gebracht wurden. 

Bei diesen Versuchen kann man allenfalls noch, behaupten, daß dci* 
Wuchsstoff die unentbehrliche Bedingung für das Wachstum ist und 
daß deshalb beim Eehlen dieses Stoffes auch die geotropisclio Reaktion 
nicht zustande kommen kann, daß aber der Wuchsstoff mit dieser 
Reaktion selbst übrigens nichts weiter zn tun hat. 

Daß es sieh aber anders verhält, haben die Versncho DonKs-^ })c- 
wiesen. Er hat erstens zeigen können, daß die Totalmenge dos Wuchs- 
stoffes in den Spitzen von MaLskoieoptilen (beim Hafer verhält cs sich 
nicht anders) dieselbe ist beim vertikalen und beim horizontalen Stand 
der Koleoptile. Wenn man aber Maiskoleoptilen in einer horizontalen 
Stellung hält, dann nach einiger Zeit die Spitze abschneidot und den 
Wuchsstoff von der unteren und der oberen Seite gesondert auffängt, 
zeigt sich, daß die erstere davon mehr enthält. In der folgenden Zu- 
sammenstellung auf S. 369 findet man einige Belege. 

Der Wuchsstoff wird also ungleich verteilt und infolgedessen muß 
das Wachstum an der Unterseite größer, an der Oberseite aber geringer 
sein, als bei vertikalen Koleoptilen. 

Hieran anschließend wurde untersucht, wie lange es dann nachher 
dauert, bis nach der Reizung die ursprüngliche Verteilung des Wuchs- 

1 Dolk, H. B.: Proc. Kon. Akad. Wetensch. Amstcrd. 29 (1026). 

2 CHOLODnY,N.: Jh. Bot. 65 (1926). Biol. Zbl. 47 (1927). Planta (Berk) 

6 (1928). ^ ^ 

3 Dolk, H. E.: Geotropie en groeistof. Diss. Utrecht 1930. 
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Zeit, während welcher die 


W uchsstof fmenge 

Spitzen horizontal standen 


oben 

unten 

2700 Sekunden 

5 

12,4 

19,5 

1800 

4 

9,6 

14,0 

1800 

4 

10,5 

16,2 

1800 

4 

13,4 

16,7 

1800 

4 

8,3 

22,5 

1800 

4 

6,3 

11,2 

1800 

4 

2,5 

8,5 

900 

4 

4,6 

8,7 

1800 

4 

i 2,6 

6,6 

900 

4 

2,5 

5,3 

1800 

4 

3,2 

7,0 

1800 

6 

12,7 

14,6 

1800 

6 

12,3 

16,7 


Stoff es wieder hergestellt ist. Dazu wurden die Pflanzen nach der Bei- 
zung auf der horizontalen Achse eines Edinostaten rotiert und erst 
daraufhin die Verteilung des Wuchsstoffes untersucht. Die nächste 
Tafel gibt das Resultat. 


Zeit in horizontaler 

Anzahl 

Ilotationszeit auf 

Zeit auf Agar 

W uchsstof fmenge 

Stellung 

Spitzen 

dem Klinostaten 

oben 

unten 

1800 Sekunden 

6 

64 Minuten 

105 Minuten 

5,0 

4,7 

1800 

7 

60 „ 

90 „ 

5,8 

5,6 

1800 

7 

60 

90 „ 

6,7 

7,0 

1800 

7 

60 

90 „ 

6,8 

6,6 

1800 

7 

60 

90 

5,3 

5,7 

1800 

7 

60 

90 

11,0 

10,6 

1800 

7 

60 

90 „ 

12,0 

12,3 


Es stellt sich also heraus, daß schon eine Stunde nach Ablauf der 
Beizung — auch wenn dieselbe ^2 Stunde gedauert hat — jeglicher Ein- 
fluß auf die Wuchsstoffverteilung ausgeklungen ist. 

Man könnte sich nun vielleicht noch denken, daß die Schwier kraft 
in diesen Spitzen ihren Einfluß nicht auf den Transport des Wuchsstoffes, 
sondern mehr speziell auf dessen Produktion ausübt. Indessen haben 
weitere Versuche gezeigt, daß diese Annahme äußerst unwahrscheinlich ist. 

Diese weiteren Versuche hat Dolk ausgeführt mit Koleoptilzylindern 
von A vena. Er schnitt erst die Spitze in einer Länge von 1 mm hinweg, 
und nahm dann die darauffolgenden 2 mm, welche einen kleinen Zylinder 
bilden. Nun wurde auf diesen Zylinder ein Agarplättchen mit Wuchs- 
stoff aufgesetzt und darunter ein ähnliches Agarplättchen, aber ohne 
Wuchsstoff. Dieser wurde dami durch das Zylinderchen^ transportiert 
und zwar überall in der gleichen Menge, wemi der Zylinder vertikal 
stand. Das war aber nicht mehr der Pall, wenn man die ganze Einrich- 
tung um 90® drehte, wodurch also die Achse des Zylinders eine horizontale 
Lage bekam. Wurde jetzt die Wuchsstoffmenge der Ober- und Unter- 
seite wieder getrennt auf gefangen, so ergab sich, daß durch die Unter- 
seite mehr Wuchsstoff transportiert war, als durch die Oberseite, 

24- 

■Kostytschcw-Went, Pflanzenpliysiologie IT. 
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Anders als beim Phototropismixs wird bei der geotrox)ischen. Ivcizxmg 
der Wuchsstoff also nicht nur in der Spitze polarisiert, sondern auch 
mehr basalwärts findet stets wieder ein Transport von oben nacli unten 
statt, der sieb dem longitudinalen Transport addiert. Damit erklärt 
sich der viel schnellere Verlauf der Krümmung basalwärts. Es komoit 
aber dann noch etwas hinzu, daß nämlich die Empfindlichkeit für den 
vSchwerereiz in den basalen Zonen verhältnismäßig viel größer ist als 
beim Phototropismus. 

In derselben Arbeit hat Dolk den exakten Beweis hiervon geliefert. 
Wenn man nämlich die Spitze einer Koieoptile durch ein Agarwürf eichen 
ersetzt und diese Spitze verschieden lang nimmt, läßt sich die Präsen- 
tationszeit des übriggebliebenen Stumpfes bestimmen und dandt die 

Empfindlichkeit. Das Kesultat 
läßt sich in der nebenstehenden 
Tafel zusammenfassen. 

Das sind alles Werte, die bei 
lange nicht vernachlässigt wer- 
den dürfen, und die von einer 
ganz anderen Größenordnung 
sind wie diejenigen beim Photo- 
tropismus. 

Koch eiuvs muß hier über diese 
Versuche gesagt werden, nämlidi, 
daß die Krümmung beim Geoti’o- 
|)ismiis auch viel rasch cu' zurück- 
läuft als beim Phototropismus. Daserklärt sich ans dem schon gexianuten 
raschen Abklingen des Binfiusses der Schwerkraft auf den Wuchsstoff, 
worauf also die normale Wuchsstoffverteilung und wie wir S.33(> sahen, 
der Autotrojüsmus wieder einsetzt. Das konnte noch näher bewiesen 
werden durch ein Studium der geotropischen Eeaktion bol Keimlingen, 
welche gleich nach der Reizung dekapitiert wurden und wovon die 
Krümmung jetzt photographisch, festgelegt wurde in der vorhin sc.hon 
genannten Art. Man sieht dann nämlich, daß im Gegensatz zu den niebt 
dekapitierten Keimlingen, die Krümmung in den ajükalen Zonen vor- 
läufig nicht zurückgeht und daß die Geradestreckung durch Autotropis- 
mus (alle Versuche wurden ausgeführt auf einer rotierenden horizontalen 
Achse des Klinostaten) erst nach 140 Mmuten anfängt, d. h. gei*ade so 
lange als es dauert, bis der Wuchsstoff in den dekapitierten Keim- 
lingen wieder regeneriert wird. 

Die inneren Vorgänge bei der Perzeption des vSebwerereizos sind tins 
noch vollkommen unbekannt. Der erste Angriff zur Untermiehung dieser 
inneren Vorgänge ist jetzt gegeben mit der UnterBuchung dos Wuchs- 
stoffes. Es fragt sich, ob man augenblicklich mehr sagen kann. Wenn es 
gelingen würde, chemische Unterschiede zwischen den zwei fSoiten eines 
gereizten Sprosses zu finden, so handelt es sich dann doch wohl um ein 
we iteres Glie d der Reizkette. Wa-s Czapek^ darüber berichtet hat, ließ 

1 Czapek, Pb. u. v. Bebtel, R.: Jb. Bot. 48 (1906). 


Länge der 

alDgesclinittenon Spitze 

Präsentationszeit in 
Minuten 

0 (Kontrolle) 

4 

1 mm 

5—10 

2 „ 

15—20 

• 3 „ 

20 


20—25 

5 „ 

35 

6 „ 

35-40 

7 „ 

60 

8 „ 

70 

9 „ 

80 

10 „ 

100—110 
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sich nicht bestätigen; viel mehr Wahrscheinlichkeit haben die Unter- 
suchungen Waknersi, woraus hervorzugehen scheint, daß der Zucker- 
gehalt zu beiden Seiten eines horizontal gelegten Stengels ungleich wird. 
Dann kaim hier auch vielleicht erwähnt werden, daß Ovekbeck- einen 
Unterschied gefunden hat in der Turgordehnung bei geotropisch ge- 
krümmten Wurzeln und zwar nur beim Anfang der Krümmung, welche 
man alsdann auch durch Plasmolyse rückgängig machen kann. Das 
kann sich vollkommen mit der Meinung decken, daß der Wuchsstoff als 
primäre Wirkung der Zellmembran eine größere Dehnbarkeit verleiht, 
wie das speziell für den Geotropismus von de Haas^ dargetan wurde, 
wobei dann daran zu erinnern wäre, daß Heyn^ gezeigt hat, daß es sich 
hier um eine Änderung der plastischen Dehnbarkeit handelt. 

Wohl lohnt es sich, noch einen Augenblick uns mit der Frage zu 
beschäftigen, was wohl die primäre Wirkung der Schwerkraft in der 
Zelle sein würde. Nun wurde von Noll^ die Yermutung ausgesprochen, 
daß in den Pfianzenzellen sich etwas Ähnliches wie die Statohthen der 
tierischen Gleichgewichtsorgane w'ürde finden lassen, wenn er zwur 
glaubte, daß diese Statolithen mit unseren jetzigen Hilfsmittehr nicht 
gesehen werden können. 

Dann sind ungefähr zu gleicher Zeit zw^ei Forscher auf den Gedanken 
gekommen, daß es sich in der Pflanzenzelle um bewegliche Stärkekörner 
handehi könne, welche jedesmal die tiefste Stelle in der Zelle eiimehnien 
würden und derart die Polle von Statolithen spielen würden. Es waren 
Nemec^^ und Haberlandt^, erster er hauptsächlich im Betreff der 
Wurzeln, letzterer speziell für Stengel. In den Wurzehi würden es ganz 
speziell die zentralen Zellen der Calyptra (in der sogenannten Columella) 
sein, welche den Schwerkraftreiz perzipieren und dementsprechend 
Statolithenstärke enthalten. Wir hatten ja schon gesehen, daß es spe- 
ziell die Wurzelspitze ist, welche die Schwerkraft perzipiert, wenn es 
zwar angebracht ist, jetzt mit unseren neuen Auffassungen über den 
Wuchsstoff die ganze Sache noch einmal von Grund ans zu untersuchen. 

Was den Stengel anhetrifft, weiß man schon sehr lange, daß dem- 
selben eine solche Lokalisation der Perzeption in der Spitze und auch 
überhaupt abgeht, daß die perzipierende Zone vielmehr diffns verteilt ist. 
Haberlahdt hat dann Versuche angestellt mit Stengehi, w'elche er der 
peripheren Schichten beraubte, oder denen er — stets im noch unaus- 
gewachseneu Teile — das Mark aushohrte. Er schloß aus diesen Ver- 
suchen, daß die Perzex^tion der Schwerkraft hier auf bestimmte Gew^ebe 
lokalisiert ist, ganz speziell in der Nähe der Stärkescheide. Immerhin 
muß bemerkt werden, daß die schon erwähnten Versuche Choeodkys 


1 WARum, Th.: Jb. Bot. 68 (1928). 

2 Overbeck, Pr. : Z. Bot. 18 (1926). 

3 DE Haas, E. H.: Proc. Kon. Akad. Wetensch. Amstexd. 82 (1928). 

4 Heyn, A.N. J.: Kec. Trav. hot. ntol. 28 (1931). 

Noll, Pr. : Heterogene Induktion. Leipzig 1892, 

ö NSmec,B.: Jb. Bot. 86 (1901). 

7 Haberlandt, G.: Jb. Bot. 88 (1903); 42 (1905); 45 (1908). 
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auch eine andere Deutung zulassen, nämlich, daß es sich um ein Defizit 
an Wuchsstoff handeln würde. Wie dem auch sein mag, Habeiilandt 
hat darauf hingewiesen, daß in den jungen Stengeln ganz s])ezicll die 
Stärkescheide bewegliche Stärke enthält und demgemäß zur .Pei’zc^ptioii 
der Schwer l<Taft geeignet sein würde. 

Diese Theorie hat eine ungeheure Menge von Untersuchungen hervor*- 
gerufen und hat deshalb jedenfalls ihren heuristischen Wert ]>ewiesen. 
Es ist eine Unmöglichkeit, in einem kurzen Lehrbuch aucli nur einiger- 
maßen den Inhalt dieser gewaltigen Literatur zu referieren. Es mag 
genügen, darauf hinzuweisen, daß die kräftigsten Argumente pro 
Habeulandt und Nembo wohl enthalten sind in der Arbeit von, hh’äulein 
ZoLLiKOEEB^; sie konnte zeigen, daß bei verdunkelten Keimlingen von 
Compositen die Statolithenstärke verschwanden war und damit auch 
die Empfindlichkeit für den Schwereroiz, während die Pflanzen noch 
phototropisch reagierten. Als die Stärke im Lichte regeneriert war, stellte 
sich anch die geotropische Eeizbarkeit wieder ein. Es liegt also eine 
zeitliche Übereinstimmung zwischen den. beiden Erscheinungen vor; das 
beweist zwar nicht, daß die eine von der anderen bedingt wird, aber es 
gibt doch eine Wahrscheinlichkeit dafür ab. 

Indessen sind doch auch, manche C4rände gegen diese Theorie an- 
zuführen. Das Ausschlaggebende ist meines Erachtens wohl dasjenige, 
was oben schon genannt wurde, daß nämlich die Konstanz des Pro- 
duktes mgt sin a nur erklärt werden kann, wenn man annimmt, daß die 
Schwerkraft auf bewegliche Körperchen ihren Einfluß ausü})t. Als 
solche können die Stärkekörner nicht betrachtet worden, da, we,nigstens 
nach dem zuletzt formulierten Wortlaut der Theoiue, auch dor Druck 
der Statolithen an sich schon den Schworereiz repräsoutioron würde. 
Andere Argumente sind die, daß in der Wurzel nicht aussolilieüücli, die 
Calyptra geotropisch reizbar ist, daß man, wie gesagt bis jetzt auch nf)ch 
gar nicht bewiesen hat, daß wirklich nur die Stärkosclieido den, Itoiz bei 
Stengeln perzipiert, daß es jedenfalls Teile ohne Statolithmmtärico gibt, 
welche geotropisch reizbar sind. Letzteres ist auch der I^äill hei geo- 
tropisch reizbaren. Pilzen, welche es in Menge gibt, sowohl Ixü den 
Phycomyceten, wo z. B. die Sporangienträger vonMucor und Phy- 
oomyces negativ geotropisch sind, als bei den höboren Pilzen, wo 
jedermann wohl einmal den starken negativen GootropismiiB d,(u,’ Stiele 
der Hutpilze beobachtet hat. Es läßt sich bis jetzt übrigens auch kaimi. 
einseheu, wie die Statolithentheorie sich im Einklang bringen läßt mit 
den Entdeckungen der letzten Jahre über die Eolle des Wuclmstoffes 
beim Geotropismus. Man wird augenblicklich also höchstcuis sagen 
können, daß die Statolithenstärke bei der geotropisch en Beizung mit- 
wirkt, daß diese aber auch ohne diese Körperchen zustande kommen 
kann. 

Vielleicht ist es angebracht, hier ein paar Worte zu sagen über die 
Theorie, daß bei der Gooperzeption eine Verscbiebimg elektrischer La- 

1 ZoLLiKoruB, 0. : Beitr. allg. Bot. 1 (1918). 
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düngen eine EjoUc spielen soll, wie das zuerst ausgesprochen wurde 
von später auch von anderen, worunter ich nur Cholodny^ 

und JosT'^ nenne. Es ist auch wohl hier die Stelle, eine Untersuchung 
von Brauner^ zu erwähnen; derselbe konnte zeigen, daß bei allen 
Pflanzenorganen und Gewnben, wenn man ihre Lage im Raum ändert, 
elektrische Potejitialdifferenzen aiiftreten und zwar derart, daß die 
Unterseite, sowohl bei Sprossen als bei Wurzeln, positiv elektrisch wird 
gegen die Oberseite, wobei die Größe des Potentialgefälles schwankt 
zw'i sehen 4 und 9 Millivolt. Allerdings muß hieran zugefügt werden, 
daß es sich hier nicht um vitale Phänomene, sondern um membran- 
elektrische Phänomene handelt. Es wäre aber immerhin möglich, daß 
sich hier ein Zusammenhang zwischen diesen elektrischen Erscheinungen 
und der anderen Verteilung des Wuchsstoffes finden ließ. 

Ganz kurz muß hier auch hingewiesen werden auf das Resultat der 
intermittierenden Reizung. Darüber hat zuerst Eitting-^ Untersuchun- 
gen angestellt: im Anschluß daran hat Günther-Messias® dann kürz- 
lich weitere Resultate erhalten, w^elche wohl hauptsächlich dazu geführt 
haben, daß man annehmen muß, daß während der Reizung sich eine 
Hemmung fühlbar macht, welche schon während der Präsentationszeit 
sehr stark ist, dagegen bei sehr kurzer Reizdauer, etwa Vs der Präsen- 
tationszeit, nicht auftritt. Die Versuche wurden ausgeführt mit Hypo- 
trotylen von Helianthus annuus und es war möglich, bei intermit- 
tierender Reizung die Summe dieser Reizungen Heiner zu machen als bei 
Dauerreizung. Man Icaim auf diese Weise die Präsentationszeit auf 
etwa Vr — V ü der normalen Zeit verkürzen, wenn man in der Zwischen- 
zeit rotiert. Die Reize werden aber geschwächt, wenn man in der 
Zwischenzeit zwischen den Reizungen nicht rotiert, sondern die Pflanzen 
in normaler Stellung hält, noch mehr in inverser Stellung. Wenn man 
die Ruhezeiten verlängert, wird die ReaHion allmähhch geringer, aber 
auch hier zeigt sich derselbe Einfluß von Rotation, normaler und Livers- 
stellung. Man bekommt nämhch noch eine Reaktion bei 50vH der 
Pflanzen, wemi das Verhältnis von Reiz : Ruhe 1 : 22 beträgt bei Rotation, 
1 : 11 bei normaler Stellung und 1 : 6 bei Inversstellung, während der Zeit 
zwischen den Reizungen. 

Bis jetzt haben wir nur von einer einzigen Art Geotropismus bei 
einem bestimmten Organ gesprochen. Es fragt sich aber, ob hier nicht 
etwas Älinliches gefunden wird wie beim Phototropismus, wo das Zei- 
chen der Reaktion sich mit der Intensität der Reizung ändern kann. 
Hierüber ist positiv wenig bekannt, eigentlich gibt es hier nur die Ver- 
suche von fJosT und Stoppel'^, welche durch hohe Schleuderkräfte hei 

1 Small, J.: Hew Phytologist 5 (1920). 

^ OiiOLODNY, N. : Beih. Bot. Zbl. 89 (1923). 

3 Jost, L.: Bor. dtsch. bot. Ges. 42 (1924). 

^ Brauner, L.: Jb. wiss. Bot. ö6 (1927); 68 (1928). 

® Eitting, H.: Jb. Bot. 41 (1905). 

® Günther-Messias, M. : Z. Bot. 21 (1928). 

7 Jost, L. u. Stoppel, R.: Z. Bot. 4 (1912). 
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Wurzeln negativen Geotropismus hervorgerufen haben, wobei nur frag- 
lich ist, ob man es hier mit vergleichbaren Keaktioneri , mit wirjdioheni 
negativem Geotropismus, zu tun hat, da die Reaktion auch bei dckapi- 
tierten Wurzeln zustande kam. Theoretisch ist, wie wur bei d(3n plagio- 
tropen Teilen sehen werden, die Annahme gemacht worden, daß posi- 
tiver und negativer Geotropismus in jedem Organ gleichzeitig vorhanden 
sein sollen. 

Das bringt uns auch zur Besprechung der Wirkung der Langskoni- 
ponente. Aus den früher besprochenen Versuchen JfiTTmcjs scfiien zwar 
hervorzugehen, daß dieselbe ohne Wirkung ist, indessen stimmten dic^ 
eben genamiten Versuche über intermittierende Beizung damit nicht 
ganz nnd überhaupt hat sich gezeigt, daß man sich die Wache viel zu 
einfach gedacht hat, als man die Längskomponente für wirkungslos an- 
sah. Zuerst hat Buembkamp^ theoretisch die Bedeutung der Längs - 
komponente hervorgehoben, dann ist dieselbe experimentell bewiesen 
durch Mabtha Biss^. Sie hat Schleuderkraft kom])inicrt mit der go- 
w^öhnlichen Schwerkraftreizung und hat dieselbe in der Lüngsacliso cler 
Organe wirken lassen, teils in normaler Bichtung, teils invers. Man 
stellt also z. B. die Achse der Zentrifuge vertikal, befestigt die Pflanze 
horizontal und zwar derart, daß ihre Längsachse im Radius des Schleu- 
derns liegt, entw’^eder mit der Spitze oder mit der Basis nach den* Achse 
gekehrt. Die Schwerkraft wirkt dann normal mit einem Winkel von 1)0^’, 
die Zentrifugalirraft, wie gesagt, longitudinal, es sei normal edor invers. 
Dabei hat sich nun gezeigt, daß die Längskraft zwar nicht tropistiscüj 
wirkt, aber wohl tonisch, derart, daß sie einen hemmenden Kiiifluß auf 
die Reaktion hat, wenn sie in der normalen Richtung oinwnrkt, dagegen 
in inverser Richtung beschleunigend wirkt. Später haben dann mit teil- 
w^eise anderer Versuchsaufstellung Bremekamp», von ÜbisciD, 

LINOH^ und ZiMMERMAKN» ähnliche Residtate bekommen. Aus den 
Versuchen Dolks? geht hervor, daß die Wirkung (Iqy Längskraft sich 
äußert in einer Hemmung oder Förderung eines vorhorgchendcu l’ni- 
pulses und daß dieser Einfluß um so größer ist, jo länger dioSchwerkraff 
ihre Reizwirkung hat ausgeübt. Er benutzte für seine VorHuehc Hafeu'- 
koleoptilen, welche während verschieden langer Zeit horizontal goHtollt 
wurden; daraufhin standen sie 10 Minuten entweder in normaler oder in 
inverser Stellung und weiter wurden sie auf der Horizontalachso kiino- 
statiert. Das Verhältnis der Krümmungen zwischen den normal und invers 
gestellten betrug als die Reizung 5 Minuten dauerte 57,K: 66,4, 10 Minu- 
ten 86,7 :136,4 und 15 Minuten 60,6 : 94,0. Daraus erklärt es sich, w'arum 
man bei den kurzen Präsentationszeitbestimmungen von der Längskraft 
nichts oder fast nichts bemerkt, während man bei längerer Reizung einen, 


1 Bremekamp, C. E. B.: Reo. Trav. boi n6erl. Ö (1912) 

2 Riss, M. M.: Jb. Bot. 511 (1913). 


Bbemekamp, Ö.E.B.: Proc. Kon. Akad. v. Wetensoh. Amsterdam 23 (1915). 
V. ÜBisoir, G.: Jb. Bot. 64 (1925). ^ ^ 

CoELiNGH, W.: Proc. Kon. Akad. v. Wetensoh. 30 (1927) 

Zimmermann, W.: Jb. Bot. 63 (1924), 66 (1927). 

Dolk, H. E.: Geotropie en groeistol Diss, Utrecht (1930). 



Geotropismus. 


375 


Optinialbetrag findet bei einem Winkel von 135^ anstatt 90®. Metznee^ 
hat eine Formel gegeben, worin die Wirkung der Quer- nnd Längslo'aft 
beide zur Geltung kommt. Der geotropische Effekt G soll gleich sein 

O^gt sin a - gt sin « • ^ ♦ cos a = gt sin a (1 — h cos rr) . 

Induktion Hemmung 

worin k eine Konstante darstellt für die geotonische Wirkung. 

Aus dieser Läiigskraft erklärt sich auch, warum Krümmungen aiif- 
treten, wenn man Wurzehi senkrecht zur Kdinostatenachse rotieren läßt; 
wie Abb. 62 erläutert, erfolgt stets eine Krümmung im Sinne derjenigen 
Horizontailage, aus der die Wurzel in die Inverslage hineingedreht -wird. 
Wenn die Wurzeln in die Inverslage kommen, wird die vorhergehende 
geotropische Induktion verstärkt, die entgegengesetzte Induktion wird 
bei der darauffolgenden Normalstellung dagegen gehemmt. 



FolH) 



Fall 2) Falls) Fall 


Abb G2 Kresse wirzela bei Rotation BOiLkrcclit zur horizontalen Klinostatenaclise. Der splnvarze 
.Funkt in der Mitte ist die Klinostatenachse, der gestrichelte Pfeil gibt die Bewegungsnclitniig, 
Setiematisch sind die vier mogUchen Eälle der Anordnung angegeben und die dabei 
Krümmungen. Schwarz angegeben ist diejenige Reizlage, die zur Kriimmung fuhrt (nach 

MANN). 


Wir haben so wenig wie nur möglich spezielle Fälle der Reaktion 
besprochen, weil cs darauf ankam, allgemeingültige Gesetze und Regeln 
zu finden. Darauf muß aber doch jetzt eine Ausnahme gemacht werden, 
wo OS die Knoten der Gräser betrifft. Bekanntlich sind diese Gebilde 
hauptsächlich als Blattlmoten — in der Scheide — eiRwickelt, wenn auch 
nicht bei allen Gräsern in gleichem Maße. Wird ein Grasstengel hori- 
zontal gelegt, wie das z. B. in der Natur beim liegenden^ Getreide der 
Fall ist, HO erhebt er sich negativ geotropiseh, aber nicht wie bei anderen 
Stengeln gleichmäßig im noch waehstumsfähigen Teil, sondern aus- 
schließlich in den Knoten, welche speziell an der Unterseite wieder zu 
wachsen anfangeii. Das geht oft so weit, daß die Oberseite emigernmßen 
ziisammongepreßt wird, 1116 man das an den dabei auftretenden Quer- 
riuizohi schon kann. Besonders Sachs^ hat darüber Messungen an- 
ge,stellt. Dazu kommt dann, daß ein Grasstengel, der auf der horizontalen 
klinostatenaohse rotiert wird, in den Knoten wieder zu wachsen aiifangt, 
wenn er auch übrigens das Wachstum schon aufgegeben hak Hier 
wirkt also die Querkomponente der Schwerkraft wachstumstfn'derii , 
ivährend. wir früher bei orthotropen Organen keine Geowachstums- 
reaktion haben konstantieren können. So wie die Gräser verhalten sich 
auch andere Pflanzen mit Knoten, auch wo es sich um wirkliche Stengel- 
knoten handelt, wie z. B. Tradeseantia. Wenn man diese auch viel- 


1 

2 


Metzner, P. : Jb. Bot. 71 (1929). 

iSaohs, J.: Arb. bot. Inst. Würzburg 1 (1872). 
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leicht besser unter den plagiotropen Organen behandelt, wo mag hier 
doch erwähnt werden, daß Mieh# hat zeigen können, daß die geotro- 
pische Aufrichtung dieser Gelenke nur stattfindet, 'wenn da-w obere 
Internodium nicht abgeschnitten wird. Aus noch iinveröffent lichten 
Untersuchungen von Fräulein Uyldeut in meinem Instituten g(dit hervor, 
daß dabei Wuchsstoffe eine Rolle spielen, ebenso bei Stengeln von T)ian - 
thus und Galeopsis Tetrahit. 

Plagiotrope Teile. Die bekanntesten Beispiele plagiotrofxa’, also 
der Schwerkraft gegeriüber transversal geotropischer Organe, welche aber 
physiologisch radiär sind, findet man unter den Rliizomen., besonders 
denjenigen, welche vollkommen horizontal im Boden wachsen, wie den- 
jenigen von Polygonatum und welche sich, sobald sie ans ihrer nor- 
malen Lage herausgebracht werden, krümmen. Puhizomc von Oi rcaea, 
Adoxa usw. wachsen unverändert weiter, auch w'enn man sie ISO® um 
ihre Achse gedreht hat; Torsionen treten nicht auf. 

Unter diesen radiär-transversal-geoti'opischen Organen bilden die 
Seitenwurzeln erster Ordnung die bestnntersuchten Objekte, diejenigen 
zweiter und höherer Ordnung sind gewöhnlich gar nicht geotropisch, 
sondern wachsen in jeder beliebigen Pachtung weiter. 

Wenn man das Wurzelsystem einer dikotylen Pflanze heti’achtet, 
sieht man, daß die Hauptwiirzel senkrecht hinunterwächst, wälireiid die 
Seitenwnrzeln erster Ordnung mit dieser Haux^twiirzcl eincxi gcvvvissen 
Winkel bilden. Die Richtung, worin sie ans der H'aiij)iwurz(^l hervor- 
gegangen sind, behalten sie bei. Es handelt sieh hier um ge()tro]>ischc 
Bewegungen, was man leicht zeigen kann, da hei veräriderttx* Hiellung 
diese Wurzeln eine Krümmung ausführen, gerade so lange, bis sie wieder 
in ihre ursprüngliche Richtung weiterwachsen, also denselljen Wink(d mit 
der Lotlinie bilden wie vorher. Dasselbe was hier von den »Soitenwurzelri 
erster Ordnung gesagt wird, gilt übrigens auch, für einige Adveutiv- 
wurzeln, besonders für die Nährwurzeln, der kletteimden Araccjae. Übi*i- 
gens befinden die Seiteiiwurzoln sich nicht nur in Rtiholage, wmn sie 
diesen Winkel mit der Vertikalen machen, sondern auch, wenn hu*, venU- 
kal aufwärts oder abwärts wachsen, in der Hinsicht also erinm*.rn,d ati 
Hauptwurzehi, wenn zwar diese Lage bei den Seitenwurzolu keine siiabilo 
Ruhelage ist; das wurde von Czapek^ dargetan, 

In den letzten Jahren hat man wieder zurückgogriffen auf dic^ ältere 
Erldärung des Transversalgeotropismus, wie dicBoH)e versucht war von 
HuGrO DE Vurns und anderen. Dieselbe hat damals keinen Anklang ge- 
funden, sondern wurde verdrängt von der FuAUKSchen VorstcälimgL 
Bei der Bes]Drechmag der Nastie kommen wir auf diese an,dere Krkläning 
zurück, müssen aber jetzt doch etwas davon sagen. )SAons^^ nahm an, 

1 Miehb, H.: Jb. Bot. 37 (1902). 

2 Czapek, Pr. : ^itzgsber. Akad. Wies. Wien, Math.-naturwies. Ki. 104 (1895). 

r • • natürliche wagerechte Kichtimg von Pf lanztai teilen. 

Leipzig 1870 und Bot. Ztg 31 (1871). 

^ Saöiis, J.: Arb. bot. Inst, Würzburg 1 (1873/74). 
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daß den. Seiten wurzeln ein schwacher positiver Geotropismus zukommt; 
gegenüber Ehank konnte er zeigen, daß die Seitenwnirzelii nach ihrer 
Umkehrung nicht allein ihren geotropischen Eigendünkel zur ücker- 
halten, indem sic sich krümmen, sondern daß man außerdem durch 
starke Zentrifugalkräfte diesen Eigenwinlvel verkleinern kann. 

NolU liat dann später die Richtung der Seitenwurzehi als die Resul- 
tante von zwei Wirkungen aufgefaßt. Die eine wäre der gewöhnliche 
positive Geotropismus, die andere eine Eigenschaft, w- eiche er mit dem 
JSTamen Exotropismus andeiitete. Dieser w^äre eine autonome richtende 
Kraft, welche die Seitenwurzelii dazu bringen -würde, radial von der 
Hariptwurzel ab zu wachsen. Dieser etwas mystische Begriff ist von 
Noll übrigens auch zur Erklärung der Stellung gewisser Blüten benutzt 
woj*den . Es will mir scheinen, daß mit diesem Worte nicht viel gewönnen 
ist; es ist nichts anderes als der Ausdruck desjenigen, wms beobachtet 
wird, ohne daß hierin eine Erklärung zu finden wäre. Ebensowöiiig ist 
das der Fall mit seinem Begriffe Morpbaesthesie, welcher andeiitet, daß 
die Pflanze eine spezielle Sensibilität für die eigene Form besitzt und daß 
sie deshalb durc.h Exotropismus, Autotropismus usw. probiert, diese 
Form soviel wie nur möglich beizuhehalten. Daß die Pflanze, sowie alle 
Lebewesen eine solche Eigenschaft besitzt, wird niemand leugnen, der 
über das Grundproblem der Morphologie auch nur einen Augenblick 
nacbgcdacht hat, aber wenn man hier ein Wort dafür einsetz-t, so erklärt 
man damit niclits. Es ist doch eben der Zwöck unserer Wissenschaft, 
anstelle dieser etwas nebligen Begriffe eine Analyse auszuführen, welche 
uns weiter bringt, wobei dann natürlich als vielleicht nie erreichter End- 
zweck die Synthese in weiter Ferne liegt. Wie wür schon gesehen haben, 
hat man das ja schon beim Autotropismus probiert. 

Czapek^ hat dann in einer früheren Publikation die Meinung ver- 
teidigt, daß Seitenwurzeln sowohl positiv als transversalgeotropisch sein 
würden. Er konstatierte, daß Seitenwurzeln auch in vertikaler Stelhmg 
sich, wenn zwar langsam, allmählich in den Grenzwinkel hinauf krümmen. 
Das würde dann eine Folge des Transversalgeotropismus sein und dieser 
wüli’de sich mir dann äußern können, wenn die Whirzel durch Nutation 
aus ihrer vertikalen Stellung herausgebracht würde. Weim man näny 
lieh solche Wurzeln in Glasröhren in Zwangslage vertikal hält und sie 
nachher befreit auf der horizontalen Klinostatenachse rotieren läßt, so 


krümmen sie sich, nicht. ^ . . 

Die OzAPEKsohe Auffassung, woran er seihst übrigens spater nicht 
mehr festgchalten hat, nähert sich der jetzt am meisten verbreit^en, 
welche wir hauptsächlich der Arbeit LxmDEöÄBDHs^ verdanken. Der- 
selbe glaubt aus seinen Beobachtungen den Schluß ziehen zu müssen, daß 
in iedoT' Wurzel sowohl positiver wie negativer Geotropismus vorhanden 
ist* welche zusammen mit dem hemmenden Einfluß der Langskompo- 


1 Noll, Ihir, Bot. Zbl. 60 (1894). 

2 azAi>Eic,Fß.: Jb.Bot. 27 (1895). 
Lundeuäudii, H. G. : Die Ursachen 

gungen der Nebenwurzeln 1/2 (1917). 
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nente der Schwerkraft genügen würden^ um die Stellung ini Grf3nz- 
winkel zu erklären. Daß diese Längvskomponente einen hemmenden 
Einfluß auf die geotr epische Reaktion haben kann, salion wir schon 
frülier. 

Der negative Geotropismus würde die Veranlassung dazu sein, daß 
Seitenwurzeln aus der vertikalen Stellung sich allmählicli 'wiedc^.r dem 
Grenzwinkel zu krümmen. Eür diesen negativen Geotrojnsmus würde 
die Präsentationszeit 2 — 5 Stunden sein, und die Reaktionszeit ebenso 
wie das Ausklingen würde viel länger dauern als für den positiven 
Geotropismus. Deshalb würde sich dieser negative GeotroiHsnuis nur 
dann äußern können, wenn der positive durch die Längskomponente 
gehemmt wird, d. h. in Stellungen von — 90^ bis zum Grcmzwinkcl. Auf 
dem Klinostaten wird der vorher induzierte positive Geotro])ismuH na- 
türlich nicht gehemmt, weshalb der negative Geotropismus sich dort 
nicht äußern kann. Der Unterschied mit dem positiven Geotropismus 
geht wohl besonders daraus hervor, daß dort die Präsentationszeit etwa 
12 Minuten beträgt (alles bei Pisiim sativum), die Reaktionszeit 30 bis 
40 Minuten. Das Sinusgesetz gilt hier auch bei intermitfciorendcr Rei- 
zung, weil bei diesen kurzen Reizungen die Wirkung der LängslcT'aft sich 
nicht äußern kann. Also ist die horizontale Lago optimale Rcizlagc; 
wenn man z. B. intermittierend gleich lang bei 0^^ und bei 135^’ reizt, 
so geschieht die Ablenkung im Sinne der 0^-Lage. Wenn man mwh der 
geotropischen Reizung die Wurzel in die Lage — 90^^ bringt, so wird die 
geotropische Krümmung gehemmt, nach 40 Minuten, wird sic selbst voll- 
kommen aufgehoben. 

LtjnbeqIrdh hat auch versucht, seine Theorie auf (hn/si ventrale^ Sei- 
tenzweige überzubringen, wobei er besonders mit solchen von < Polens 
experimentiert hat. Zuvimermakn^ hat sieh dabei angescblossiui und 
speziell für Ausläufer von Fragaria vesca und Rhizome von Ra nun- 
culus repens zu beweisen gesucht, daß man ihre Stellung orkliiren 
kann durch Zusammenwirken, von positivem und nogativtmi Geotropis- 
mus mit der tonischen Wirkung der Längskraft. RAwrrscuiErt“ hat das 
bestritten; er hat außer mit den zuletzt genannten Objekten auch ex- 
perimentiert mit den dorsiventralen Sprossen von TradoHcantia 
zehrina iind fluminensis. Er glaubt neben dem negativen Geotro- 
pismus keinen positiven Geotropismus annehmen zu müssem, sondern 
was Lutoeoäbüh und Zimmermakn dafür halten, erklären zu können 
durch Epinastie. 

Wir kommen später noch auf die Epinastie zu Bpreohen, müssen 
jetzt aber feststellen, daß maia unter Epinastie eine autonome Bewegimg 
dorsiventraler Organe versteht, deren Rückenseito stärker wächst als 
die ventrale Seite. LTinDEnÄBnE und Zimmebmakn halten diese Bewo- 
giing hier für eine ausklingende positive Geotropie, während Rawxtscuer 
nui so wnit geht, daß seiner Meinung nach die Schwerkraft eine physio- 


1 ZiMMEEMANK, W. : Jb. Bot. 68 (1924); 66 (i927). 

2 Rawitsohee, F. : Z. Bot. 15 (1923); 17 (1925): 
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logische Dorsiventralität induziert, worauf dami weitei; die Epiiiastie 
eintritt, die man füglich Geoepinastie nennen kann. 

Bei der Besprechung der Nastien wird noch ein Augenblick hierauf 
zurückzukonunen sein; jetzt kann nur konstatiert werden, daß augen- 
blicklich in dieser verwickelten Brage noch keine Einstimmigkeit er- 
halten wurde und daß es besser scheint, sich vorläufig des Urteils zu 
enthalten. 

EiAWiTSCHEid will auch bei Wurzeln den Begriff des negativen Geo- 
tropismus ersetzen durch den der Epinastie und da diese von der Schw'er-. 
kraft induziert wird, spricht er von Geoepinastie. Dazu muß noch 
bemerkt w'erden, daß andere Forscher sich dieser Ansicht nicht an- 
schließen; z, B. ZnviMERMAKN^, der übrigens das Ganze für einen Wort- 
streit hält. Wie wir früher schon sahen, haben die Versuche von Jost 
u. Wtszmahu^ ergeben, daß dieselbe Wurzel positiv oder negativ geo- 
trop)isch sein kann je nach der Größe der reizenden Kraft; bei hohen 
Zentrifugalkräften zeigten normal positiv geotropische Wurzeln sich als 
negativ geotropisch, wenn zw^ar zugegeben werden muß, daß die Eeak- 
tion nicht von derselben Zone ausgeführt wird. Wenn wir die Unter- 
sixchungen der letzten Jahre zusammenfassen, so wären speziell Rawit- 
SCHER^, Fräulein v. Ubisch® (mit Jost), Ziäimerman^t^^ Metzner<^ 
und DoliU zu nennen. Dabei ist, wie gesagt, von verschiedenen Autoren 
immer wieder das Zusammenwirken von positivem und negativem Geo- 
tropismus in denselben Organen betont worden; ich kann diese Auf- 
fassung augenblicklich nicht widerlegen; sie hat aber für mich etwas sehr 
unbefriedigendes. Die Schwierigkeit wird einigermaßen gehoben, wemi 
man anstatt dessen von Geonastie (Geohyponastie und Geoepinastie) 
spricht. Dahingegen ist der Einfluß der Längskraft durch zahllose Ver- 
suclie gut begründet, auch daß diese Längskraft hemmend einwirkt, 
wenn sie in der normalen Richtung wirkt, beschleunigend hingegen, wenn 
sie invers auf das Organ ihren Einfluß ausübt. 

ZiMM ERMAHN hat iiämlich zeigen können, daß ortliotrope Organe, 
wie z. B. Hauptwurzeln, wenn sie in einer Ebene senkrecht auf der 
horizontal eai Klinostatenachse rotieren, eine Rotationskrümmung aus - 
führen können,. Das hängt von der Reihenfolge der geotropischen Im- 
pulse ab; wir sahen das schon auf S.375. Wenn nämlich die Lage senk- 
reclit zur Schwerkraft gefolgt wdrd durch die inverse Lage, so mrd die 
erstgenannte Reizung verstärkt. Man muß die Objekte also in einer 
Ebene rotieren lassen, welche der Klinostatenachse senkrecht gestellt 
ist. V. ÜBisciH hat vorausgesetzt, daß die Längskraft proportional dem 
Cosinus des Ablenkungswinkels ihre hemmende Wirkung ansüben würde, 

1 Rawitscher, F. : Z. Bot. 15 (1923); 17 (1925). 

^ ZiMMERMAHH, W. ; Jb. Bot. 63 (1924); 66 (1927). 

Jost, L. u. H. WiszMARH: Z. Bot. 16 (1924). 

^ Rawitscher, F. : Z. Bot. 23 (1930). 

5 V. ÜBiscH, G.: Jb. Bot. 64 (1925); 66 (1927). 

ö Metzner, P.: Jb.Bot. 71 (1929). 

’J' Bolk, H. E.: Geotropie en groeistof. Diss. Utrecht 1930. 
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was daam sj)äter von Metznerui der sclion initgeteilten Weise formuliert 
wurde : 

Q~gt sin a — gt sin « • Z; • cos a = gt sin n (1 — h cos cc) . 

Dole hat aber darauf hingewiesen, daß, je kürzer die geotropische 
Induktion gedauert hat, um so geringer auch die geotonische Wirkung 
ist, weshalb auch bei sehr kurzen B/cizungen, also z. B. während der 
Präsentationszeit das Sinusgesetz volle Gültigkeit hat. 

I^Tehinen wir indessen dieses jjOrweiterte Sinusgesetz^^ einmal vor- 
läufig als den Ausdruck der Tatsachen bei orthotropen Organen an, so 
kann man es noch mehr erweitern, um es auch den piagiotropen Teilen 
anzupassen. Es muß dami sowohl der positive als auch der negative Geo- 
tropismus in die Formel aufgenommen werden, oder sagen wir besser 
der Haupt- und der Nebengeotropismus. Es würde dann die folgende 
Formel Gültigkeit haben: 

Hauptgeotropismus Nebengeotropismus 
PI - gt sin (c (1 ~ cos «) -gtp sin cc (1 + \ cos o). 

PI würde die plagiotrope Beaktion sein, Ic-i und Jc^ sind Konstanten, p 
das Verhältnis der Stärke des Nebengeotropismus zum Hauptgeotropis- 
mus. Die stabile Gleichgewichtslage würde dann bestimmt durch das- 

jenige, was Metzneb den PlagiotrQpismusfaktor nennt P=:= . 

Das würde dann auch die Formel für alle geotroxnschen Beaktioneii 
sein, auch bei orthotropen Organen. Man muß dann voraussetzen, daß 
dort ebenfalls zwei geotropische Sensibilitäten zu gleicher Zeit Vor- 
kommen können. Allein würde die eine, der Nebengeotropismus sich 
kaum äußern, nur z. B. bei der Hauptwurzel bei sehr starken Zentri- 
fugahcräften, oder auch vielleicht, wenn dieselbe im feuchten Baum 
nicht senkrecht sondern schräg abwärts wächst. 

Man kann diese Beziehungen nach Metzneb. alle mit grax)hischen 
Darstellungen verdeutlichen, wie dieselben in der Abb. 63 gegeben wur- 
den. Die obere Abbildung bezieht sich nur auf den Hauptgeotropismus. 
Es wird die Beaktion angegeben für verschiedene Werte des Koeffi- 
zienten h. Wenn h ^ o, erhält man die vollkommene Sinuskurve, die 
Längskraft kommt überhaupt nicht zum Ausdruck. In der unteren Ab- 
bildung sind Haupt- und Nebengeotropismus beide eingetragen als ge- 
strichelte und punktierte Kurve, während die gezogene Kurvo das Be- 
sultat beiden Zusammenwirkens ist. Es würde aber diese Abbildung zu 
viel verwickelt haben, wemi man dort ebenfalls verschiedene Koeffi- 
zienten eingezeichnet hätte ; darum wurde hier nur der eme Fall wieder- 
gegeben, wo hx = 7^3 = 1 und p = 0,5 ist. 

Fast noch schlimmer sieht es aus mit der Erldärung der Bewegungen 
von Blüten und Früchten, wobei nicht allein Krümmungen, sondern 
auch Torsionen, die bei Stengeln und Blattgebilden nur verhältnismäßig 
selten angetroffen werden, eine Bolle spielen. Dazu kommt, daß hier 
sehr viele Umstimmungen stattfinden; man denke nur an die Aqni- 
legiablüten, welche nickend sind, während nachher die Frucht auf ge- 
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radegestrecktem Stiel steht, oder an die nickenden Pap averknospen, 
während die geöffnete Blüte auf geradem Stiel sitzt imd solcher Fälle 


wären noch eine Menge zu 
nennen. 

Ein paar Beispiele mö- 
gen erläutern, um welche 
Probleme cs sich hier han- 
delt ; Allgemeines läßt sich 
bis jetzt fast gar nicht 
angehen. Bei unseren ein- 
heimischen 0 r c h i s - Arten 
findet man bei den geöff- 
neten Blüten ein tordiertes 
Ovarium ; diese Drehung 
um 180*^, welche die Blüte 
während des Knospenzu- 
standes ausführt, wird 
durch die Schwerkraft in- 
duziert. Man kann das leicht 



einsehen, wenn tnan einen 
jungen Blütenstand auf der 
horizontalen Klinostaten- 
achse rotieren läßt, wobei 
die Torsion nicht zur Aus- 
führung kommt. Nehmen 
wir ein anderes, uns von 
Nolt/ geliefertes Beispiel, 
so können, wir feststellen, 
daß die Blütenstiele von 
Aconitum Napellus auf 
die Schwerkraft reagieren. 
Kehrt man einen Blüten- 



ATdIi. 63 a und b. Graphisclie Darstellung des erweiterten 


stand um, so führt jeder S!f:^sgcsetz 


einzelne Stiel eine Krüm- 


mung aus, wobei die Blüten 
wieder in gerader Stellung 
gegenüber der Lotlinie ge- 
liracht werden . Dann wird 
aber noch eine komplizierte 
Drohung ausgeführt, wo- 
durch die Öffnung der 


dinaten ge ■ ' ■ 

schiedene ' , ; .. ■ ■ 

(optimale Eeizlage feei 120“) — 2 (optimale Beizlage bei 
1260) =5 (optimale Beizlage bei 131“) uiid= 10 (opti- 
male Beizlage bei 133“). Unten *• ■ ' 

menwirken von positivem und ■:* ■ • 

bei plagiotropen Organen in d-, . 

und jy — 0,5. Abszisse = Beizlagen, Ordinaten = Beak- 
tionsgrößen. Oberhalb der Nullinie bei der gezogenen 
Kurve = Überwiegen des Hauptgeotropismus. Gestrichelte 
Kurve = Hauptgeotropismv i-. i : 1» ! ic- c T\ i, vc Neben- 
geotropismus ..v m ■. * ) . 


Blüte nach außen, von der 

Achse hinweg gekehrt wird, so daß sie vollkommen den normalen 
Stand annimmt. Bei dieser letzteren sogenaimten Exotropie denkt sich 


1 Noll, Fb,: Arh. hot. Inst. Würzburg 3 (1887). 
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Noll, wie gesagt, daß man es mit einer autonomen Bewegung zu tun 
hat; was z. B. von Cob-nehlsi geleugnet wird. 

Das sind alles verhältnismäßig einfache Fälle, aber meistens ist 
die Sache viel verwickelter, indem verschiedene .Reize zu gleicher Zeit 
auf die Blüte einwirken und die Lage beeinflussen. Manche von diesen 
Bewegungen wurden schon vor vielen Jahren von VoECUTiivid“ studiert, 
in letzter Zeit sind mit modernen Hilfsmitteln speziell Unter'suchungen 
ausgeführt am Papaver durch Schulz=^, Fitting^ und Rawitsoherö^ 
an Tropaeolum von Oehlkbbs®, an Geraniaceae von Sghwiekeb'?, 
an Tussilago Farfara von C. Zollikoeeb® und an Cyclamen von 
Kosohai^ln-ö. 

Es hält schwer, in allen diesen Pallen eine Entscheidung zu treffen, 
ob man es mit geotropischen Bewegungen zu tun hat oder auch mit Epi- 
nastie und letztere dann vielleicht wieder bestimmt durch, eine Dorsi- 
ventralität, welche von der Schwerkraft (oder bei Tussilago vom 
Lichte) induziert ist, Resultate, welche generalisiert werden können, 
lassen sich bis jetzt auch kaum anführen. Vielleicht lohnt es sich aber, 
darauf hinzuweisen, daß Stimmungsänderungen bisweilen im Zusam- 
menhang stehen mit der An- oder Abwesenheit von Blütenknospo oder 
Frucht, wie bei Papaver. Ganz speziell übt die Befruchtung oft einen 
Einfluß auf die Stimmung, wie bei Tussilago aus. Bei Digitalis und 
Althaea hat Sghmittio zeigen können, daß die geotropische Stim- 
mungsändermig im Stiel verursacht wird durch die wirkliche Befruch- 
tung; geschlechtsfremder Pollen, auch wenn Pollenschi äüche in das 
Narbengewebe treiben, hat keinen Einfluß. Es liegt auf der Hand, in 
diesen und ähnlichen Fällen an ©ine stoffliche Beemflnssuug zu denken, 
und dann an etwas dem Wuchsstoffe Vergleichbares; indessen sind bis 
jetzt noch keine Untersuchungen in der Richtung eingesetzt, wenn sie 
zwar für die Zukunft wohl vieles versprechen. 


Wir haben schon verschiedentlich über den Einfluß verschiedener 
Reize aufeinander und auf die Stimmung gesprochen, wollen aber noch 
emmal uns mehr speziell mit der Frage nach dem Zusammenwirken von 
Licht und Schwerkraft beschäftigen. 

Frau RtrTTE:N--PEKELHAETNaii hat bei ihren früher schon genannten 
Versuchen probiert, Licht- und Schwerereiz zu summieren, indem sie 
von beiden die Reizzeit unterhalb der Präsentationszeit verkürzte und 


^ OouKEHLS, G.: Jb. Bot. 67 (1927). 

2 VOBOHTING, H. : Die Bewegungen der Blüten und Früchte. Bonn 1882. 

3 Schulz, H.: Jb. Bot. 60 (1921). 

^ PiTriHG,!!.: Jb. Bot. 61 (1922). 

5 Rawitsohbe, F. : Jb. Bot. 67 (1927). 

3 Oehlkbes, F.; Jb. Bot. 61 (1922). 

7 Sohwiekee,F.: Bot.Aroh. 6 (1924). 

ae.'zmT7°s7wS: 

” Koschasin, N.: Glas d. kgl. serb. Äkad. 95 (1931). 

Schmitt,®.: Z. Bot. 14 (1922). 

BuTTEH-pEKELHAEiNa, C. J. : Koc. Trav. bot. nöerl. 7 (1910). 
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nun die Summe derart nahm, daß dieselbe zu einer Eeaktion führen 
müßte, wenn überhaupt Summation stattfindet. Dieselbe trat aber 
nicht auf und sie hat daraus den richtigen Schluß gezogen, daß die 
Perzeption der Schwerkraft etwas prinzipiell Verschiedenes sein muß, von 
derjenigen beim Lichtreiz; daran wird nichts geändert durch die später 
zutage getretene Übereinstimmung in der ungleichen Verteilung des 
Wuchsstoffes, Denn offenbar lassen die beiden Vorgänge, welche daran 
vorangehen, sich nicht summieren. 

Man kann aber auch anders vorgehen, in der Weise, wie Breme - 
KAMP^ das getan hat, wobei man eine Summation der Reaktionen zu- 
stande bringt. Weil die Reaktionszeit beim Geotropismus viel kürzer 
als beim Phototroj)ismus ist, wird dabei erst mit einseitigem Licht ge- 
reizt während einer Zeit unterhalb der Präsentationszeit und etwa 
50 Minuten nachher in derselben Weise mit Schwerla*aft. Die beiden 
Reaktionen, die jede für sich nicht sichtbar wären, summieren sich daim 
zu einer wahrnehmbaren Krümmung. Man kann die Reizung auch von 
zwei opponierten Seiten stattfinden lassen; wenn man dann länger als 
die Präsentationszeit reizt, erhält man dabei die Differenz der beiden 
Reaktionen. Das gilt aber nur, wemi man mit geringen Lichtmengeii 
arbeitet; benutzt man mehr Licht, so hat dieses einen Einfluß auf die 
geo tropische Stimmung und zwar unabhängig davon, ob dieses Licht 
einseitig oder allseitig zugeführt wird. Alle Versuche Bremexamps sind 
mit Avena-Koleoptilen ausgeführt und es läßt sich also die Hoffnung 
aussprechen, daß sich dieselben in Zukunft durch ehie Analyse des Ver- 
haltens des Wuchsstoffes werden erklären lassen. 

Soweit man etwas Derartiges Voraussagen kann, sieht es nicht aus, 
als wenn wir die Stimmungsänderungen bei plagiotropen Organen bald 
näher werden analysieren können. Zum erstenmal wurden dieselben 
durch die Untersuchungen Stahls^ über das Rhizom von Adoxa be- 
kannt. Derselbe konnte feststellen, daß dieses Rhizom infolge seines 
Transversalgeotropismus im Dunkeln horizontal wächst, daß aber Zu- 
tritt von Licht Veranlassung ist, daß diese Reaktion in einen positiven 
Geotropismus umgeändert wird und das Rhizom dann also senfoecht 
in die Erde h meinwächst. Diese Untersuchung schließt sich dem an, 
was wir über Krümmungsbewegungen der Blüten bemerkt haben. 

Viel komplizierter gestalten sich die von Massart^ studierten Ver- 
hältnisse, wo die Belichtung der oberirdischen Teile der Pflanze sich auf 
den Geotonus des Rhizoms bemerklich macht, derart, daß dessen Trans- 
versalgeotropismus in eine positive Reaktion umgeäjidert wird, wenn 
diese Teile zu rasch dem Licht ausgesetzt werden und umgekehrt in 
eine negative Reaktion, wenn die Sprosse sich im Dunkehi entwickehi. 
In dieser Art würden solche Pflanzen instand gesetzt werden, ihre Rhi- 
zome immer in einem bestimmteir Niveau zu halten, also stets den- 

^ Bremekamp, C. E. B. : Proc. Kon. Akad. Wetensch. Amsterd. 17 (1915). 
Rec. Trav. bot. nöerl. 18 (1921). 

2 Stahl, E.: Ber. dtsch. bot. Ges. 2 (1884). 

® Massart, J. Bull. Jard. bot. de TEtat Bruxelles 2 (1903). 
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selben Abstand zur Oberfläche des Bodens innezulialten , Es wb'd sieb, 
entschieden lohnen, diese Untersuchungen einni.al weit ei*zu führen mit 
den modernen Mitteln der Pueizphysiologie und dabei ganz besonders 
seine Aufmerksamkeit den stofflichen Wanderimgen und den Änderungen, 
welche damit verknüpft sind, zuziiwenden. 

Zuletzt mag noch ganz kurz darauf hingewiesen werden, daß Navez^ 
vor kurzem bei Vicia Faba einen Zusammenhang zwischen Atmung 
und Geotropismus gefunden hat, der indessen sich noch, nicht leicht in 
die bis jetzt bekannten Tatsachen einfiigen läßt. 

Theriiiotropisiuus. Die übrigen Tropismen sind viel weniger uiitei’- 
sucht als Photo- und Geotropismus; der allgemein herrschenden Auf- 
fassung gemäß, würden sie auch in der Natur eine viel geringere Rolle 
spielen. Wir werden die einzelnen Tropismen der Reihe nacii Icurz vor- 
führen und mitteilen, was sich allgemein über sie sagen läßt. 

Der Thermotropismus kann in letzter Instanz nicht verschieden sein 
vom Phototropismus, wo es sich im Grunde in beiden Fällen um Zufuhr 
strahlender Energie handelt und nur die Wellenlänge dieser Strahlen 
verschieden ist. Wir haben schon gesehen, daß Strahlen mit großer 
Wellenlänge nur einen sehr geringen Einfluß auf das Pflanzeriwachstum 
ausüben, daß man im Rot fast keinen Phototropismus beobachton kann. 
Es versteht sich also wohl von selbst, daß dies für Wärmestrahlen in 
noch viel höherem Maße gilt, und daß die Versuche in dieser Hinsicht 
ausgeführt, sehr zweifeUiafte Ergebnisse geliefert haben. Es ist bemerkt 
worden, daß sich dieser Thermotropismus vom Phototropismus unter- 
scheiden würde, weil hierbei die Temperatur der Pflanze erhöht werden 
würde. Ich glaube kaum, daß man darin einen Untcrscliied wird, sehen 
können. Es handelt sich in allen Fällen um die Aufnahme einer goAvissen 
Energiemenge durch die Pflanze. Ob dabei die Temperatur erhöht wird 
oder nicht, ist nebensächlich, und spielt erst eine Rolle bei den weiteren 
Vorgängen der Eeizkette. 

Man kann zwar die Frage anders stellen und untersuchen, was ge- 
schieht, wenn von einem Pflanzenteil die eine Seite stärker erhitzt wird 
als die andere. Dann wird das Wachstum hei dieser verHchicdenen 
Temperatur eine andere Größe erreichen nnd infolgedessen kann eine 
Krümmung anf treten; es will mir aber scheinen, daß man diese schwer- 
lich zu den Tropismen rechnen kann. 

|.c Leider kann man diese beiden Vorgänge äußerst schwierig ausein- 
ander halten, es wäre denn durch Präsentationszeitbesti.mmu.ngen. Aber 
das gerade geht hier kaum, weil diese Zeiten jedenfalls sehr lang sein, 
werden und die Reaktion schon während dieser Zeit einsetzen wird. 

Wenn wir die Literatur über den Thermotropismus durch suchen, 
finden wir wohl zuerst die Versuche Wortmanns^, wenn wir von einigen 
älteren Angaben von Sachs und van Tieghem absehen. Derselbe sah 
bei Sporangienträgern von Phycomyces, welche er der strahlenden 
Hitze einer schwarzen metallenen Platte aussetzte, Krümmungen auf** 

1 Navez, A. E.: J. gen, Physiol. 12 (1929). 

2 Wortmann, J. : Bot. Ztg 41 (1883); 43 (1885). 
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treten, wobei er die Temperatur in ihrer Nahe mit einem Thermometer 
bestimmte. Bei einer Temperatur oberhalb 20° C fand er einen negativen 
Thermotropismiis (hier wären anch ähnliche Versuche von Gbäseui zu 
erwähnen); dasselbe wurde auch bei Keimpflanzen von Linum und 
Lepidinm gefunden. Bann hat Wortmann weiter experimentiert mit 
Wurzeln, womit auch die sorgfältigsten Untersuchungen der letzten 
Jahre, diejenigen von Collarder^ und Sierp^ ausgefiilirt wurden. 
Ersterer brachte Wurzeln von Pisum in feuchte Sägespäne, die sich 
zwischen zwei Wassermassen verschiedener aber konstanter Temperatur 
befanden. Ki'st trat dabei stets eine negative Krümmung auf, welche 
aber nachher von einer positiven gefolgt wurde. Bie Wurzelspitze hat 
keinen Einfluß; dekapitierte Wurzeln reagieren gerade so wie intakte. 
Eine Eiklärung der beobachteten Tatsachen ist aber sehr schwierig, 
besonders weil diese Versuche in feuchter Luft und in Wasser nicht 
gelingen; es läßt sich nicht sagen, inwieweit Konvektionsströme dabei 
eine Rolle spielen. Es ist von verschiedener Seite gefragt worden, ob 
es sich hier in erster Linie nicht vielleicht um Eeuchtigkeitsunterschiede 
handelt. 

Bann kommt noch hinzu, daß in verschiedenen Versuchen auch die 
Frage in den, Vordergrund tritt, ob man sich unter- oder oberhalb des 
Temperaturoptimums für das Wachstum des bestimmten Organes be- 
findet; dabei ist aber bis jetzt keine Rücksicht genommen auf die 
neueren Auffassungen F. F. Blackmans über die Einwirkung der Tem- 
peratur’ auf Lebenssprozesse. Bas macht es auch fraglich, ob man hier 
weiter kommen wird, so lange nicht bessere Untersuchungsmethoden 
gefunden werden. 

Mitteilungen Eckersors^-, wonach bei den thermotropischen Krüm- 
mungen. der Wurzeln Permeabilitätsänderungen eine Rolle spielen wür- 
den, gründen sich auf die ältere Methode Lepeschkins, welche von 
FiTT,m(J wohl endgültig widerlegt wurde ; sie können deshalb übergangen 
werden. 

Noch eins muß hier bemerkt werden. Unter dem Namen Thermo- 
tr’opismus wurden auch Bew’^egungen von Blütenstielen erwähnt, wie 
diejenigen von Anemone, Tulipa usw. Bieseiben wurden von Voech- 
untersucht. Es ist indessen fraglich, ob es sich hier nicht viel- 
mehr um Therrnonastie handelt, ob diese Blütenstiele, wenigstens in 
ihrem pJiysiologischen Verhalten, nicht als dorsiventral betrachtet wer- 
den müssen. . 

Galvanotropismus. Auch hier ist noch sehr wenig mit Sicherheit 
bekannt. E.lfvingo hat wohl zuerst beschriehen, daß Wurzeln, welche 
sich in einem konstanten, ziemlich starken Strom befinden, sich nach 


1 Grasee, M.: Beih. Bot. Zbl. 30 (1919). 

^ OoLLANDER, R, öf vcrs. Biliska Vetensk-Soc. Pörhandl. 
fSiERP, H. : Ber, dtsch. bot. Ges. 37 (1919). 

Eokersou, S. : Bot. Gaz. 58 (1914). 

VoEOimxa, H. : Jb. Bot. 21 (1890). 

° Elfving, Fe. : Bot. Ztg. 40 (1882). 

.KostytHcIiew-Went, ,Pflanzeni)hysiologic H. 
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dem + Pol hiiiwenden, also positiven Galvanotropismus auf weisen. 
Gassnbb^ hat sich dann später dahin ausgesprochen, und andere haben 
sieh ihm angeschlossen, daß man es hier überall mit Schädigungen der 
Wurzeln zu tun hat, also, wenn man will, mit Traumatot ropisinus. 

Anderseits wurde aber das Vorkommen negativ galvanotropischer 
Krümmungen konstatiert, welche dann im Gegensatz zu den vorigen 
nicht als traümatotropisch angesehen werden können. Zwar ist es Irag- 
lieh, ob hier der Strom an sich wirkt und nicht viel eher eine Ansamm- 
lung von durch Elektrolyse entstandener Produkte^. Gassistur hat dabei 
zeigen können, daß bei dieser Reaktion die Wurzelspitze eine Rolle 
spielt. Später hat dann Bersa^ durch Umrechnung der von Gassner 
gegebenen Zahlen das Resultat erhalten, daß das Produkt aus Präsen- 
tationszeit und Stromdichte konstant ist; Stromdichte ist dann gleich 
dem Verhältnis Stromstärke : Stromquerschnitt. 

In der vor einigen Jahren erschienenen Arbeit vouNavez'^- wird wieder 
ganz entschieden dafür eingetreten, daß die Krümmung die Eolge der 
Produkte der Elektrolyse sein soll. Wird, diese verhindert, so beobachtet 
man keine Reaktion, werden frische Wurzeln in eine Elüssigkeit ge- 
bracht, wohindurch man vorher den Strom geleitet hat, so erfolgt eine 
Eüümmung, wenn diese zwar nicht gerichtet ist. 

Chemotropismus. Beim Chemotropismus sind, wie der Name schon 
andeutet, chemische Substanzen Veranlassung dazu, daß ein Pflanzen - 
Organ aus seiner normalen Wachs tumvsrichtung abgelenkt wird. Bei vier 
verschiedenen Gruppen von Teilen ist diese Reaktion ziemlich genau 
untersucht, nämlich bei Pollenschläuchen, Pilzhyphen, Wurzeln, und 
den oberirdischen Teilen von Keimlingen. 

Die Erscheinung läßt sich am bequemsten bei Pollenschläuchen be- 
obachten. Wenn man auf einer 10 vH Gelatinplatte Poilenkörner aus-* 
sät und dann ein Stückchen der Narbe derselben Pflanzen auf diese 
Gelatine bringt, sieht man leicht, daß die sich entwickelnden. Pollen - 
schlauche alle nach dieser Narbe hinwachsen oder aus ihre^.r schon an- 
genommenen Wachstumsrichtung abgelenkt werden. Diese Erscheiming 
ist auch schon oft im Eilm aufgenommen und so einem größeren Audi- 
torium vor Augen geführt. Es braucht dabei nicht immer die eigene 
Narbe zu sein, welche diesen Einfluß hat und deshalb wurde es als 
wahrscheinlich betrachtet, daß irgendwelche allgemein vorhandenen 
Stoffe diese Reaktion auslösen. MivoshE konnte zeigen, daß es sich 
hier in vielen Eällen um Zuckerarten, in erster Linie Rohrzucker handelt ; 
er stellte auch fest, daß verschiedene Samenanlagen Rohrzucker ab- 
scheiden, so daß es angebracht ist, diesen Zucker als Anlockiingsmittel 
zu betrachten, welcher das Hineinwachsen des Pollenschlau dies in den 


1 Gassner, G.: Bot. Ztg 64 (1906). 

2 Siehe auch Bayliss, J.: Auu. of Bot. 21 (1907). 

3 Bbesa, E.: österr. bot. Z. 70 (1921). 

^ Navez, A. E.: J. gen. Physiol. 10 (1927). 

« Miyoshi, M.: Mora (Jena) 78 (1894); siehe auch Momsch, H.: Sitzgsber. 
Akad. Wiss. Wien, Math.-naturwiss. Kl. 1889. 
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Griffelkanal nnd dessen weiteres Wachstum veranlaßt. Übrigens gibt es 
anch Pollen, welcher nicht auf Zucker reagiert, wie z, B. Lidfobss^ für 
Narcissus Tazetta hat b eweisen können ; dort handelt es sich um 
Proteinstoffe, 

Unters Lieh ungen über den Chemotropismus der Pilzfäden, ganz be- 
sonders in den frühen Keimungsstadien der Sporen, verdanken wir in 
erster Instanz Miyosht^. Er säte Pilzsporen aus auf die Epidermis 
speziell von Tradescantiablättern, welche er vorher mit der Substanz, 
deren Wirkung er untersuchen woUte, injiziert hatte und beobachtete, 
ob die Pilzfäden in die Sj)altöffnurigen hineinwuchsen. Ähnliche Resul- 
tate erhielt er bei Benutzung von durchlöcherten Glimmerblättchen, 
welche auf eine mit der zu untersuchenden Substanz versehenen Gelatine- 
schicht gelegt waren. 

Es stellte sich nun heraus, daß in erster Instanz Znckerarten positiv 
chemotropisch wirksam sind, daneben auch Pepton, Asparagin, Amnio- 
niumphosphat usw. Indifferent erwiesen sich z. B. Dextrin und Glycerin, 
während sich als negativ chemotropisch herausstellten Säuren nnd Basen, 
aber auch Kaliumnitrat. 

Indessen hängt das Zeichen der Reaktion auch von der Konzentra- 
tion ab: 50 vH Rohrzucker wirkt z. B. bei Mucorineae abstoßend, 
20 vH schon bei Saprolegnia. Es fragt sich indessen, ob man es in 
solchen Eällen nicht vielfach mit einseitiger Entziehung von Wasser zu 
tun hat, also mit der Erscheinung, welche von Massabt® den Namen 
Osraotropismus erhalten hat. Aus den Zahlen Miyoshis geht hervor, 
welche geringe Konzentrationen schon eine positive Reaktion hervor- 
zurufen vermögen, z. B. bei Mucor Mucedo 0,01 vH cZ-Glucose, 0,05 vH 
NH4N0a. 

Was wir vom Chemotrophsmus der Wurzeln wissen, verdanken wir 
hauptsächlich Pobodko^-. Derselbe hat Wurzeln* von Lupinus, Heli- 
anthus usw. zuerst in Agar, später speziell im feuchten Raum wachsen 
lasset! und dann besonders die Wurzelspitze mit verschiedenen chemi- 
schen Substanzen einseitig gereizt. Dabei entstehen bei niederen Kon- 
zentrationen positive, bei höheren negative chemotropische Realetionen, 
den en bei noch höherer Konzentration schädigungspositive Krümmungen 
folgen kötmen. Die Empfindlichkeit ist dabei speziell in der äußersten 
Wurzelspitze lokalisiert. Die Intensität der Reizung wird durch die 
Konzentration der Lösung und die Dauer der Einwirkmig bestimmt. 
PoBODKO glaubt aus diesen Beobachtungen ableiten zu können, daß 
cH = konst., wobei c die Konzentration, t die Zeit darstellt, und n 
ungefähr gleich 2,5 — 3,0 ist. 

Diese cliemotropischen Reizungen findet man nur bei Elektrolyten, 
wobei die Kationen die negative, die Anionen die positiven Reaktionen 
auslösen sollen; die Wirksamkeit der Kationen würde sich umgekehrt 

1 Lidfoess, B.: Z.Bot. 1 (1909). 

2 Miyoshi, M.: Bot. Ztg 52 (1894). 

2 Massaet, X: Archives de Biol. 9 (1889). 

Poroi)ko,Th.M.: Jh.Bot, 49 (1911); 64 (1925). 
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proportional ihrem elektrolytischen Lösungsdruck ändern, diejenige der 
Anionen proportional ihrer lyotropen Wirkung. 

Eine besondere Form des Chemotropismus, wobei die Reizung durch, 
ein Gas stattfindet, ist mit dem Namen Aerotropisrnus angedeutet. 
S-ÄJMMET^ hat konstatieren können, daß hier die Wachstumszone der- 
jenige Teil der Wurzel ist, welcher den Reiz perzipiert, daß die Krüm- 
mungen hauptsächlich positiver Natur sind, und daß dabei Stickstoff 
keinen Einfluß hat, wohl Sauerstoff, Wasserstoff, Kohlensäure und 
Dämpfe von Alkohol, Äther usw. 

Mehr den Aerotropisrnus der oberirdischen Teile von Keimpflänzchen 
hat besonders Polowzow^ studiert, wobei speziell gegen Diffusioris- 
ströme von Kohlensäure Krümmungen auf treten und zwar zuerst positiv, 
dann negativ. Sie hat dabei Beobachtungen mit dem Mikroskop an- 
gestellt, woraus sie den Schluß zieht, daß es bei dieser Reizung keine 
Latenzzeit gibt, daß dahingegen augenblicldich bei dem Anfang der 
Reizung die Reaktion aucli anfängt sichtbar zu werden. 

Unter dem allgemeinen Gesichtspunkt des Chemoti'opismus kann 
man anch die Erscheinungen bringen, welche zuerst von BüiicaiiEF^ be- 
schrieben wurden, über die Fernwirkung, welche + - und — Myzelien 
von Mucorineae aufeina,ader ausüben,. Aus der Veröffentlichung von 
Fräulein V erkaiiv^- geht hervor, daß es sich hierbei um. Stoff liclie Ein- 
flüsse handelt. Wenn man zwischen einem + - und einem — Myzel von 
Mucor Mucedo einen Streifen Kollodium bringt, so kann man die 
„Sexualstoffe“ hier hineindiffundieren lassen und später damit das 
Mycel mit dem andei'en Zeichen dazu bringen, Zygoplioren zu bilden. 
Das wurde schon kurz erwähnt beim, Kapitel Wachstum. 

Natürlich könnte man auch bei den Krümmungen, welche nach, ein- 
seitiger Wuchsstoff Verteilung auf treten, von Chemotropismus sprechen. 
Dann wird aber diese chemische Substanz nicht von außen zugofübrt, 
sondern innerhalb der Pflanze findet die ungleiche Verteil niig statt. 
Wenn in letzter Instanz alle Tropismen auf ungleiclier Wuclisstoff Ver- 
teilung beruhen, würde man überhaupt alle Tropismen auf Chemotro- 
pismus zurückzuführen haben, was jedenfalls nicht praktisch ist. Es ist 
also wohl besser, sich hier bei diesem Begriff zu beschränken auf den 
Einfluß chemischer Substanzen, welche von außen einseitig einwirken, 
wobei vorläufig ganz dahingestellt sein mag, ob dabei auch die Wuclis- 
stoffverteilung innerhalb der Pflanzen eine Rolle spielt. 

Traumatotropismus. Beim Traumatotropismus haben wir es mit 
Krümmungen zu tun, welche als Folge von irgendwelcher Verwundung 
auftreten. Es wäre vielleicht möglich, dieselben unter die Chemotropismen 
zu behandeln, weil in erster Instanz die Substanzen der getöteten, Zellen 
dabei eine bestimmte Rolle spielen, aber es scheint dennoch angebracht, 

1 Sammet, R.: Jb. Bot. 41 (1905). 

Jena Reizerscheinungen bei Pflanzen. 

3 Btjbgepe, H.: Bot. Abh., herausgeg. von K. Goebel 4 (1924). 

VERXAnc, C.: Proc. Kon. Akad. Wetensch. Amsterd. 33 (1930). 
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dieselben ]iier für sicji zu besprechen, auch 'weil das oft nur Vermutungen 
sind. 

Der Begriff wurde von Dabwin^ aufgestellt, ganz speziell für Er- 
scheinungen, Vielehe er bei Wurzeln beobachtete. Wenn man die Spitze 
einer Wurzel einseitig beschädigt, es sei indem man mechanische oder 
chemische Mittel oder Hitze benutzt, so krümmt sich die Wurzel von 
der beschädigten Stelle hinweg, sie ist also negativ traumatotropisch. 

Bei Keimpflanzen hingegen sind positiv traumatotropische Krüm- 
mungen beobachtet, welche besonders von Stabk^ studiert wurden. 
Wenn man einseitig Querschnitte, Stiche, usw. anbringt, so krümmt sich 
die Pflanze nach der verwundeten Stelle hin, wobei die Krümmung sich 
oft weit von der verwundeten Stelle ausbreitet, meistens basalwärts, aber 
auch wohl apikalwärts, auch wenn ein einseitiger Einschjiitt gemacht 
wurde, w^orin ein Glimmerblättchen angebracht wurde. Stabk komite 
weiter zeigen, daß man den Einfluß der Verwundung bei einer Koleop- 
tilspitze erweckt, nach Abschneiden dieser Spitze und nachdem diese 
Spitze auf einen anderen Koleoptilstumpf aufgesetzt ist, dorthin üher- 
bringen. kann, so daß alsdann dort die Krümmung auf tritt. Später konnte 
dann, teilweise durch Beyeb^, aber besonders durch die Untersuchungen 
Gobtebs“^ und Tendeloos^, gezeigt werden, daß in verschiedenen Fällen 
diese sogenaimten traumatotropischen Krümmungen sich hei Graskeim- 
lingen erklären lassen durch eine ungleiche Verteilung des Wuchsstoffes, 
Denn wenn einseitig ein Einschnitt in die Koleoptile gemacht wird, so 
wird an dieser Seite der Wuchsstoff trau Sport gehemmt sein, während er 
dahingegen an der antagonistischen Seite ungehindert weitergeht. Die 
letztgenannte Seite wird also stärker wachsen und infolgedessen entsteht 
eine Krümmung, welche nach der Wunde hingeriehtet ist, also scheinbar 
positiver Traumatotropismus . 

Diese Erklärung gilt aber nur für die ersten 2^/2 — 3 Stunden nach 
der Verwundung, weil nachher Wuchsstoff regeneriert wird; dadurch 
kann die Eeaktion dann rückgängig gemacht werden und selbst zu einer 
negativen Krümmung führen. Es fragt sich, ob man in dieser Weise 
alle sogenannten traumatotropischen Krümmungen erklären kann. Vor- 
läufig kann diese Frage natürlich nur für die untersuchten Avena- 
Kolooptilen l)eantwortet werden. Da hat nun vor kurzem eine Unter- 
suchung von Weimann^ eingesetzt, wo diese Frage aufgeworfen wurde. 
DerBclbe kam für die positiv traumatotropischen Krümmungen zu dem- 
selben Kesultat, wodurch dieselben also als solche ausgesohieden wurden. 
Dahingegen glaubte er, daß die später auftretenden negativen Krüm- 
niungon rein traumatotroper Natur sind; w^elche Bolle Wuchsstoffe 


^ Dabwiu, Cir. a. Fii. : The power of movement in plants. London 1880. 
2 Stabk, P.: Jb. Bot. 57 (1917); ßO (1921). 

2 Beyeb, A.: Biol.m 45 (1925). ^ ^ 

Gobteb, CiiB. L : Proc, Kon. Akad. Wetensch. Amsterd. 30 (1927). 

" Tbndeloo, N.; Proc. Kon. Akad. Wetensch. Amsterd. 30 (192V). 

« Wbimann, B. : Jb. Bot. 71 (1929). 
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dabei spielen, läßt sich seiner Meinung nach voriäufig nocli niclit über- 
sehen. Diese Versuche sind bis jetzt noch nicht bestätigt worden. 

Hydrotropismus. In einem klassischen Versuch hat Sachsa-, sich da- 
bei stützend auf frühere Versuche JoHiiq-sOKs^, schon vor vielen »fahren den 
Hydrotropismus der Wurzeln bewiesen und dieser Versuch ist scitriern von 
hunderten Botanikern wiederholt, immer mit demselben Resultat. Wetni 
man nämlich Bohnen in feuchten Sägespähnen wacliscu läßt iiniei’haJb 
eines Zylinders, dessen Boden aus grobem Tüll besteht, so wachsen die 
Wurzeln in dieser Masse infolge ihres positiven Geotropismus seidcreclit 
abwärts. Sobald sie dann aber außerhalb dieses Tülls kommen, wird 
ihre Wachstumsrichtung geändert, wenn der Zylinder schräg aufgehäiigt 
ist und deshalb auch der Tüll einen Winkel mit der Vertikalen maclit 
von sagen wir 45<^. Sie werden dann nach der feuchtcu ¥läche des Tülls 
abgelenkt und während sie weiter wachsen schmiegen sie sidi demselben 
an. Oft ist auch der Geotropismus Veranlassung, daß sie immer von 
neuem vertikal abwärts wachsen, um dann sich abermals der fcmchten 
Tläche hinzuwenden und so einen schlangenartigeri, Verlauf aufzuweisen. 

Um dieses Resultat zu erhalten, muß der Zylinder aber schief auf- 
gehängt sein und zweitens darf die Luft, worin die Wurzeln aus dem 
Tüll kommen, nicht mit Wasserdampf gesättigt sein; sonst w'aehHen die 
Wiirzehi senkrecht abwäirts. Es handelt sich also, wie Sachs angab, um 
positiv hydrotropische Krümmungen, welche hervorgerufen werden , wenn 
der Feuchtigkeitsgehalt zu beiden Seiten der Wurzel ungleich ist. Sachs 
hat auch schon angegeben, daß man es hier mit einer ganz andei’en Er- 
scheinung zu tun hat als wenn etwas welke Wurzeln einseitig befeuchtet 
werden. Dieselben nehmen dann sehr rasch Wasser auf, die Tiirgcscenz, 
welche verloren gegangen war, stellt sicli an der einen Seite wic^der her, 
und infolgedessen krümmen sich die Wurzeln von der nassen Stelle hin- 
weg ; es ist aber klar, daß man hier nicht von negativem Hydrotropismns 
reden darf. 

Kachdem Darwin^ zuerst darauf hingewiesen hatte, daß die Rei*- 
zeption des Reizes beim Hydrotropismus höchst wahrscheinlich durch 
die äußerste Wurzelspitze stattfindet, wurde dieses Verhalten von andern 
wie z. B. Molisoh^ näher untersucht, die wirklich das vorhorgeseliene 
Resultat erhielten. Eine detaillierte Untersuchung verdanken wir dann 
Hookbu®, der feststellen konnte, daß die Wurzedspitze zwai^ nicht die 
einzige empfängliche Stelle ist, daß aber dennoch die Sensibilität dort 
am größten ist, und daß dieselbe nach der Basis hin. allmählich geringer 
wird. Die Reaktion verläuft indessen sehr langsam ; sic bivaucht C> Stun- 
den, ehe eine Krümmung sichtbar wird. Das Feiichtigkeitsgefälle, wo- 
rauf die Wurzeln am besten reagieren, ist 0,4 vH pro Zentimeter ])ei 20» 0. 
Das Maximum ist 0,»5 vH, die Minimumdifferenz, worauf noch Reaktion 


1 Sachs, J.: Arb. bot. Inst. Würzhurg 1 (1872). 

2 JoHUSOH, H.: Edinburgh Hew Philosophie. Mag. 6 (1829). 

! Darwin, Gh. a. Er.: The power of movement in plants. London 1880. 

* MoLisoH, H.: Sitzgsber. Akad. Wiss. Wien, Math.-naturwiss. Kl. 88 0883). 
Hooker, jun., H. B.: Ann. of Bot. 29 (1915), 
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erfolgt, 0,2 vH. Kriimmuugen treten indessen nur auf, wenn die relative 
Ij^Ouchtigkeit der Atmosphäre zwischen 70 und 100 vH liegt. Hookeb ist 
übrigens der Meinung, daß alles, was Hydrotropismus genamit wird, 
ebensogut unter den Osmotrox)ismus gebracht w^erden könnte. 

Auch in anderen Fällen hat man Hydrotropismus feststellen können, 
so ganz besonders bei den Sx)orangienträgern von Phycomyces. Es 
war EiiiiERAk der in einer posthumen Arbeit zeigen konnte, daß die 
frühere Vorstellung einer Fernwirkung von Metallen auf diese Organe 
unrichtig ist. Die beobachteten Erscheinungen beruhen auf dem Hydro- 
tropismuH, der übrigens schon früher beschrieben w^ar. Meist reagieren 
diese Sporangienträger negativ und man hat auch in dieser Weise 
zu erklären versucht, daß in Kulturen von Phycomyces, w^elche auf 
dem Klinostaten mit horizontaler Achse rotieren, die Sporangienträger 
sicli senkrecht zur Oberfläche des rotierenden Substrates stellen, Weim 
man die Rotation im absolut feuchten Raum stattfinden läßt, wird diese 
Erscheinung denn auch nicht beobachtet. Ebenfalls schreibt man diesem 
Hydrotro pismus die Erscheinung zu, daß die Sporangienträger im dunklen 
Raum nicht genau vertikal aufwärts wachsen, sondern einigermaßen 
divergieren. Das soll dadurch verursacht sein, daß jeder Sporangien- 
träger infolge seiner Transpiration durch einen feuchten Raum um- 
geben ist, der nun abstoßend wirken soll auf die nächsten umgehenden 
Sporangienträger. 

Walter'^ hat zeigen können, daß die Sporangienträger von Phy- 
comyces auf Schwankungen der Luftfeuchtigkeit mit einer Wachs- 
tumsrealction reagieren. Bei zunehmender Feuchtigkeit steigt das Wachs- 
tum zuerst langsam, dann rascher an. Er hält nun die hydrotropischen 
Krümmungen für Erscheinungen, welche dadurch zustande kommen, 
daß bei einseitiger Reizwirknng Tntensitätsunterschiede an den ent- 
gegengesetzten Flanken vorhanden sind, woraus ein ungleiches Wachs- 
tum resultiert. Die Erklärung ist also analog derjenigen Blaauws für 
den Phototropismus. Wenn diese Erklärung auch richtig sein, mag bei 
Sporangienträgern von Phycomyces, so kommt man damit noch nicht 
weiter bei den hydrotropischen Krümmungen der Wurzeln. 

Man kennt auch positiv hydrotropische einzellige Teile, wie die 
Rhizoide von Marchantia polymorpha und anderer Lebermoose und 
ebenfalls diejenigen der Farne. Der Hydrotropismus der Keimstengel 
höhoror Pflanzen ist bis jetzt noch kaum bewiesen. 

Es muß übrigens bemerkt werden, daß es Forscher gibf? wie z. B. 
Bremekamp», wulche dem Hydrotropismus überhaupt die Existenz- 
berechtigung absprechen und den Satz zu beweisen sxxchen, daß wenig- 
stens in vielen Fällen, dasjenige w^as man Hydrotropismxxs genannt hat, 
eine Folge eines Berühriingsreizes ist, also axxf Haptotropismxxs beruht. 


, 1 EtiEfeA, L.: Rec. ITnst. bot. Lto EebIiba G (1906). 

Walter, H.: Z. Bot. 13 (1921). 

» Bremekamp, Ct B. B.: Handel, 19e Nederl. Katunr- en Geneesk. Congres 
1923 und South- African J. Sei. 21 (1924). 
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E.lieotropisiiiiis. Jönsson^ entdeckte, daß Wurzeln iiii WasHcrstroin 
sich entgegen der Eiichtung des Stromes entwickeln. Man nennt das 
positiven Rheotropismns. Die ansfährlichste Untersuchung über diesen 
Gegenstand verdajaken wir Newcombe^, der allerlei Wurzeln prüfte und 
dabei fand, daß besonders unter den Gräsern und den Cniciferen viele 
sehr sensible Pflanzen angetroffen werden, daß aber selbst bei Varietäten 
derselben Art das Reaktionsvermögen sehr stark w^echscln kann. Eine 
Anzahl Pflanzen besitzen Wurzehi, welche absolut nicht r’eagicT’en. Er 
fand bei Wurzeln von Raphanus sativus, daß das Optinmm der 
Krümmung auftrat bei einer Geschwindigkeit von 100 — 500cm pro Minute ; 
kommt man unter diesem Wert, z. B. bei 50 cm pro Minute, so ist die 
Reaktion viel geringer und die Winkel sind viel kleiner. Wird die Ge- 
schwindigkeit größer, etwa 1000 cm pro Minute, so wird die Reaktion 
negativ, d. h. die Wurzebi wachsen in der Richtung des Htromos. 
Kewcombe betrachtet das als eine mechanische Folge des Reizes. Nicht 
allein die Wurzelspitze ist empfänglich, auch weitere Teile der Wurzel, 
bei Raphanus über eine Länge von etwa 15 mm, wälirend die wachs- 
tumsfähige Zone eine Länge von 6 mm hat. 

Auch bei Keimlingen hat man bei Benutzung eines Wasserstrahles'^ 
positiven Rheotropismus konstatieren können. Hier, wie übrigens anch 
bei Wurzeln ist die Vermutung ausgesprochen, daß es sich um die Per- 
zeption eines Druckes handeln würde, so daß wir Verwandtschaft ver- 
muten könnten mit dem jetzt zu behandelnden Haptotropisrnus. In- 
dessen hat sich aus den Versuchen Sek-Gubtas*^' gezeigt, daß entgegen 
den Angaben Heyniewuboktss reines Wasser niemals Rheotropismus 
veranlaßt, daß man dahingegen durch Zusatz sehr geringer Mengen ge- 
wisser Salze diesem Wasser wieder di© Fähigkeit geben kann, Rhootro- 
pismus zu erregen. Es ist aus diesen Versuchen wohl klar, daß es sich 
hier überall um chemotrojDische Reize handelt, daß es reineri Rheotrrj- 
pismus vielleicht überhaupt nicht gibt. 

Haptotropisrnus (TMgmonastie). Der Haptotropisrnus oder Thig- 
motropismus ist die Eigenschaft der Pflanzenorgane, nacüi einseitiger 
Berührung eine Krümmung ausziiführen. Während man früher glaubte, 
daß dieser Haptotropisrnus nur bei ganz besonders organisierten Pflanzen - 
teilen, wie Ranken und Tentakeln der Insectivoren gefunden wird, weiß 
man seit den Untersuchungen vai^ dee Wolks«, daß dom nicht so ist. 
Er zeigte, daß auch Haferkeimlinge auf Berührung reagieren, was nach- 
her von WiLSOHKE'^ und Fiodoe^ bestätigt werden konnte. Eine all- 


1 JöiTSSON, Beugt: Ber. dtsch. bot. Ges. 1 (1883). 

2 Newcombb, Fred. G.: Bot. Gaz. 33 (1002). 

3 18 tabk, P.: Jb. Bot. 57 (1916). 

^ (5eu-Gxjpta, X: Z. Bot. 21 (1929). 

5 HBYuiEwiECia, B.: Schriften der Natxirhist. Gesellseh. Dorpat 1908. 
ö VAU DER WOLK, P. G. r Proc. Kon. Akad. Wetensch. Amsterd. 14 (1911). 

• Sitzgsber. Akad. Wiss. Wien, Matli.-naturwiss. Kl. 122 1 

8 PiGBOE, W.: Sitzgsber. Akad. Wiss. Wien, Math.-naturwiss. Kl. 124, I 
(1915). 
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gemeine Behandlung dieser Fragen gab dann speziell Stauki, auf dessen 
Arbeiten gleich näher eingegangen werden soll. Inzwischen kann be- 
merkt werden, daß auch bei verschiedenen Pilzen und Algen hapto- 
tropische Krümmungen konstatiert wurden, z. B. von Ebkeba- für 
Phycomyces, von SaABK für Coprinus usw. Bei Wurzeln w^ar 
schon von Sachs** Reizbarkeit für Kontakt beobachtet w^orden, diese 
wurde dann später von Nbwcombe-^- ausführlicher untersucht. 

Man kann vielleicht sagen , daß überhaupt wohl alle lebenden Zellen 
empfindlich sind für Berührungsreiz, daß aber nur in gevnssen Fällen etwas 
hiervon durch, ausgeführte Krümmungen bemerklich wird, wobei dann 
meistens die Reizung sehr stark sein muß, damit überhaupt etwas von 
einer Reaktion zutage tritt. Wie wir noch sehen werden, fülirt nur in 
den sehr spezialisierten Fällen, etwa der Ranken, auch die leiseste Be- 
rührung zu einer Krümmung. Dort, z. B. bei den Tentakehi von Drosera 
ist oft auch eine ausgesprochene Dorsiventralität beobachtet; infolge- 
dessen wird die Art und die Richtung der Krümrnung dann bestimmt 
durch die Art des reagierenden Organes und das hat Kniep^ dazu ge- 
führt, hier von Haptonastie zu reden; in anderer Zusammensetzung 
würde das also Thigmonastie werden. Mir scheint es wohl festzustehen, 
daß man es hier überall mit Erscheinungen derselben Art zu tim hat, 
mögen diese nun mehr oder weniger ausgebildet sein; es ist also nicht 
angängig, einige unter Haptotropismus, andere unter Haptonastie zu 
besprechen. Es ist einigermaßen Geschmackssache, w^elcheii Namen 
man wählen will. Es scheint aber wohl angebracht, diese Krümmmigen 
an einer Stelle zu behandeln, wo sie gewissermaßen den Übergang der 
Tropismen zu den Nastieen bilden, besonders auch, weil es sich hier zeigt, 
daß der Unterschied zwischen den beiden Bewegungsarten nicht so groß 
ist, als das oft angenommen wird. 

Bescliäftigon wir uns erst etwas eingehender mit den w^eiiiger spe- 
zialisierten haptotropischen Krümmungen, speziell mit den Unter- 
suohnnge]! Stabks über diese Erscheinungen. Da sind es denn haupt- 
sächlich Keimpflanzen, welche für die Beobachtungen benutzt wurden. 

Die Reizung fand durch Reibung mit einem Stäbchen statt ; es stellte 
sich horauH, daß ini Gegensatz zu demjenigen, was wir für Ranken 
sehen worden, dafür auch Gelatinestähchen oder ein Wasserstrahl be- 
nutzt werden, konnten. Letzteres hat also vielleicht Ähnlichkeit mit 
dem schon besprochenen Rheotropismus. Es wurde weiter beobachtet 
daß bei lokaler Reibung nicht nur die geriebene Stelle, sondern auch 
andere waehstumsfähige Strecken darüber hinaus, Krümmungen aus - 
führen können ; die Reizleitung kann bei älteren Pflanzen selbst die 
Internodiengrenzeii überschreiten. Dikotylenkeimlinge sm a ei 
meistens über die ganze Länge sensibel, während die Sensibilität bei 


1 Stahk, P.: ;jb. Bot. 57 (1916); 58 (1919); 60 (1921). 

Errüra, L.: Bot. Ztg 42 (1^84). 

Sachs, L: Arb. bot. Inst. Würzburg 1 (1873). 

^ Nrwcombe, Prbd. C.: Beih. Bot. Zbh- 17 (199^- 

Kntep, H.: Handwörterbuch der Katurwissenschuften 8 (Uiö). 
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Monokotyl enkeimlingen mehr lokalisiert sein kann, wenn zwar nicht 
so ausgesprochen als wie für den Photo- und den Geotropismus. I)a- 
gegenüber geht die Sensibilität bei Graskeimlingen nicht verloren, wenn 
die Spitzen weggeschnitten sind, während dagegen bei Dikotyle.n- 
keimlingen die Eeaktionen stark gedämpft sind, wenn sic dekapitiort 
werden. Es hält also schwer, hier an einen Zusammenhang mit Wuchs- 
stoffen zu denken; es wäre jedenfalls sehr der Mühe wert, wenn die Er- 
scheinung in der Hinsicht einmal näher untersucht würde. 

Stauk hat die Stärke der Heizung durch Zählung’ der Streichzahl 
bestimmt ; ob man wirklich hierin ein Maß für die Keizstärke iuit, scheint 
mir noch fraglich. Inzwischen hat sich wohl so viel ergeben, daß gesagt 
werden kann, daß je stärker die Reizung, desto größer auch die Zalil der 
reagierenden Individuen, desto größer der Ablenkiingswiiikel und desto 
kürzer die Reaktionszeit ist, aber alles nur bis zu einer ol)ereu Grenze. 

Besonders dort, wo Stark die Gültigkeit des WEBfciiischen Gesetzes 
meint beweisen zu können, wird man vorläufig sich noch etwas skeptisch, 
verhalten müssen. Stark konnte zeigen, daß ein Keimling gerade [)leibt, 
weim auf beiden Seiten gleich oft gestrichen wird. Ändert man das Ver- 
hältnis der Streiohzahlen, dann tritt von einem gewissen, Punkt an eine 
Reaktion im Sinne der stärkeren Streichzahl auf. Als Maß für die 
Unterschiedsempfindlichlceit wurde die Menge der Individuen gewählt, 
die eine Reaktion ergaben, wobei sich dann herausstellte, daß diese 
Menge gleich ist (in vH), wenn der relative Unterschied der Streichzahlen 
konstant gehalten wird. Bei dieser Schlußfolgerung muß man aber 
immer bedenken, daß die beiden Reize auf ganz verschiedene Teile eixi- 
wirken, nämlich die beiden antagonistischen Oberhäute, nicht auf ein 
und dasselbe Sinnesorgan und daß es sich also w^ahrschoinlich um eine 
Summation verschiedener Reaktionen handelt. Daß die Empfitidlich- 
keit für absolut gleiche Unterschiede um so geringer wird, je melrr die 
Reize an sich ansteigen, ist eigentlich etwas so Selbstverständliclies, daß 
man dort wohl kaum von einem Gesetz sprechen kann. 

Wenden wir uns jetzt zu den Ranken, welche ganz speziell kontakt- 
empfindlich sind und welche bei vielen Kletterpflanzen eine Rolle als Haft- 
organe spielen. Aus der Morphologie ist bekannt, daß sehr verschiedene 
Teile^ zu Ranken metamorphosiert sein können, z. B. Wurzeln bei 
Vanilla und den kletternden Melastomataoeen, Blattstiele bei 
Tropaeolum, Clematis und Nepenthes, Blattspitzen bei Gloriosa 
und Elagellaria, Teilblättchen der gefiederten Blätter bei Vicia und 

Lathyrus, ganze Blätter bei anderen Lathyrusarton und bei 'Pisum, 

Sprosse bei Vitis und Passiflora, usw. Das alles gehört nicht zxi 
unserem Gebiete der Botanik, wohl dagegen die Art und Weise, wie diese 
anken auf Kontaktreize reagieren. Dabei xnögen dann zuerst die 
stärkstreizbaren besprochen werden; erwähnt mag dabei werden, daß 
wir die ersten Untersuchungen über Rankenbewegungen Darwin^ ver- 
danken, dar an schließen sich solche an über den Mechanismus der Krüm- 

187^ movements and habits of climhxng plants. London 
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mxiDg von Hijcio de VßiSvS^. Pfedeers }]Lat uns dann in seinen Unter- 
suchungen speziell eine Methode kennengelernt, wodurch die Manipu- 
lationen bei den Versuchen sehr vereinfacht wurden, während vdr die 
eingehendsten Beobachtungen Fitting^ verdanken, der wolil die meisten 
der jetzt für die Banken bekannten Tatsachen ans Licht gebracht hat. 

Wir werden also vorläufig nur Tatsachen, welche an Banken von 
Passiflora und CLicurbitaceae, wie Sicyos und Gyclanthera ge- 
funden wui-den, einer Besprechung unterwerfen. Dann muß erst kon- 
statiert werden, daß die Banken im Knospenzustande eingerollt sind 
mit der Unterseite konvex ; sie sind also, wie wir später sehen werden, 
hyponastisch. Dann tritt Epinastie auf, d. h. die Oberseite fängt an 
stärker zu w^achsen als die Unterseite, und das geht so lange weiter, bis 
sich die Banke ungefähr geradegestreckt hat, oder bis die Spitze ganz 
wenig .liakonförmig gekrümmt ist. Wenn die Banke später keine Stütze 
•ergriffen hat, kann sich diese Krümmung w^eiter fortsetzen bis zur stark 
s ])i raligen Alterseinroliung . 

Sobald die Banke sich entrollt hat, fängt sie an eine sogenannte 
rotierende Nutation aiiszuf (ihren; diese erinnert an die Bewegmig der 
Schlingpflanzen, welche wir bald näher besprechen werden. Diese Be- 
wegung besteht darin, daß eine Kante stärker wächst als die übrigen 
und daß diese stärker wachsende Kante sukzessiv um die Banke herum- 
läuft. Infolgedessen beschreibt die Banke einen Kegelmantel, die Spitze 
wirrl im Kreis herumgeführt, oder besser gesagt in einer langsam auf- 
steigenden Spirale. Die Achse des Kegels ist zuerst schräg nach oben 
gerichtet, allmählich senkt sie sich zur Horizontalen und w^enn sie schräg 
abwärts gerichtet ist, hört die Nutation auf. Das sehr ansehnliche 
Wachstum, das dabei stattfindet, ist hauptsächlich auf die basalen Teile 
der Banke beschränkt. 

Gewöhnlich wird diese kreisende Nutation für eine autonome Be- 
wegung angesehen, welche also nur durch innere Umstände veranlaßt 
wird; nur in der letzten Zeit werden andere Stimmen gehört, wie die- 
jenige GEA.DMAisrNs*^', welche einer aitiogenen Beeinflussung das Wort 
reden; dal)ei würde dann speziell die Schwerkraft eine Bolle spielen, 
“was aber von Lxn'.sbaijee''^ widersprochen wurde. 

Wenn jetzt eine Banke in dem Stadium, worin sie sich entrollt hat, 
wobei sie etwa y-j ihrer definitiven Länge erreicht hat, in Berührung 
kommt mit einem festen Körper, so führt sie eine Beaktion aus, worauf 
gleich näher eingegangen werden soll. Es muß unbedingt ein fester 
Körper sein, Flüssigkeiten haben, wie Pfeffer fand, keinen Einfluß, 
•selbst Quecksilber nicht, es sei denn, daß sich in der Flüssigkeit kleine 
feste Teilchen befinden, von denen die Beaktion ausgelöst wird. Es 
handelt sich dabei aber noch um etwas anderes, denn 10 — 14 vH Gelatine 


J DE Vries, H. : Arch. Neerl. Sei. ex. et natur. 15 (1880). 
^ Pfeffer, W. : Unters, bot. Inst. Tübingen 1 (1885). 

Fitting, H.: Jb. Bot. 38 (1903). 

•* CrRA'DMANN, PL : Jb. Bot. 60 (1921), 65 (1926). 
Ltnsbatjer, K. : Planta (Berl.) 1 (1925). 
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hat keinen Einflnß; daraus ließ sich übrigens die praktische Folgerung 
ziehen, daß man Ranken mit Pinzetten oder rilasstäbclien, die mit einer 
genügend dicken Gelatineschicht überzogen sind, anfassen kami, ohne 
daß eine Krümmung anftritt. Ein konstanter Druck eines festen Körpers 
löst auch keine Reaktion ans, nur wenn stoßweise Druckwirkungen aus- 
geübt werden, findet eine gleich zu beschreibende Reaktioji, statt. 

PoTEPFER hat schließlich aus allen seinen Versuchen den Schluß ge- 
zogen: ,,Zur Erzielung einer Reizung müssen in den sensiblen Zonen der 
Ranke diskrete Punkte beschränkter Ausdehnung gleichzeitig, und in 
genügend schneller Aufeinanderfolge von Stoß oder Zug hinreiclicndoi* 
Intensität betroffen werden. Dagegen reagiert die Ranke nicht, sobald 
der Stoß alle Punkte eines größeren Elächenstückes mit ungcfäfir gleicher 
Intensität trifft.“ An sich können die reizenden Körper dabei äußerst 
leicht sein, worauf Darwin schon hingewdesen hat; PprorrroR konnte 
selbst noch bei Berührung mit Baumwollfäden von 0,00025 mg eine 
Krümmung erhalten. Alle Umstände müssen dann so günstig wie nur 
denkbar sein, z. B. die Temperatur soll in der Nähe des Optimums liegen. 
Übrigens ist der Einfluß dieser äußeren Verhältnisse auf dieKrümmungs- 
bewegimgen der Ranken noch wenig nritersucbt. 

Man hat sich die Präge vorgelegt, was deini eigentlich pjrirnär bei 
solch einem Kontaktreiz geschieht und dabei wurde in or'slor Instanz 
an Deformationen des Protoplasmas der Epidermiszellen gedacht. Das 
würde dann besonders dort stärker auf treten, wo dünmu’e Stellen 
der äußeren Zellhaut vorhanden sind, sogenannte Püliltüpfcl, wie das 
namentlich von HaberlandU näher ausgoführt wurde. Irtimerdrin gibt 
es äußerst sensible Ranken, weichen diese Pühltüpfei fehlen, so daß 
sie jedenfalls keine unentbehrliche Bedingung der Reizung sein köruioji. 

Es gibt nun Ranken, Vielehe allseitig in gleichem Maße reizbar sind, 
aber diejenigen, worüber hier gehandelt wird, sind auHgesj)ro(dien dorsi- 
ventral und sie reagieren mit einer Krümmung nur dann, wc^nn die ven- 
trale Seite berührt wird; diese Krümmung bleibt dann nicht beschränkt 
auf die berührte Stelle, sondern es findet eine Leitung nach anderen 
Teilen der Ranke statt. Indessen sind solche Ranken auch, an andei‘en 
Seiten reizbar; sie reagieren auf den Reiz aber in ganz anderer W(üse, wie 
das von Fitting dargetan wurde. Wird allein die Oberseite einer solchen 
Ranke berührt, so geschieht nichts, wenn man Ober- und Unterseite 
einem Kontaktreiz unterwirft, so tritt auch keine Krümmung auf, wäh- 
rend dieselbe, wie gesagt, wolil hervorgetreten wäre, v/enn nur di(*. Unter- 
seite berührt wird. Kontakt der Oberseite hemmt also das Auftreten der 
Reaktion und das geht so weit, daß, wenn man auf der Unterseite eine 
ziemlich lange Strecke reizt und bei einem Teil davon auch die Oberseite 
berührt, nur dieser Teil sich nicht krümmt. Auch hoi solchen Ranken, 
welche beiderseits auf Kontaktreiz mit einer Krümmung redigieren, ge- 
schieht genau dasselbe wie bei den Cucurbitaceenrankon, wenn Ober- 


. } IUbeelandt, G. : Sinnesorgane im Pflanzenreiche zur .PcTzeption mecha- 
nischer Reize. Leipzig, 2. Aufi. 1906. 



Haptotropismus (Thigmonastie). 397 

und Unterseite zu gleicher Zeit berührt werden, cL h. es tritt keine sicht- 
bare Reaktion zutage. 

Von Dn ViiTES war behauptet worden, daß die Kjrümmung in erster 
Instanz auf lurgorveranderiing beruht, worauf dann später diese Ände- 
rung durch Wachstum fixiert würde. Er schloß das aus Plasmolyse- 
ver’suchen, wobei die Krümmung in der ersten Zeit zurückging, später 
nicht ^mehr. Andere Eorschor erhielten etwas abweichende Resultate 
und Eittinc{- hat darauf hingewiesen, daß die plasmoJysierende Flüssig- 
keit oft außeroi'dentlich schwer in die Ranke eindringt. Andererseits 
hat DE VaiES durch Injektion von eben sich krümmenden Ranken mit 
Wasser (was unter der Luftpumpe ziemlich leicht gelingt) gesehen, daß 
die Krümmung sehr viel stärker wird. 

Wenn es auch bis jetzt noch nicht gelungen ist, bei Ranken das Vor- 
handensein und die Wirkung eines Wuchsstoffes nachzuweisen, so liegt 



Abi,). (M. Eaiikevon Sicyos. ' ' — • . der Oberseite «, der Unterseite ö, und 

der Mittelzono e, Gereizt, + ■ i^bszisse Zeit in Minuten, die Ordinaten 

Zuwaclisgrößen (nach Pitting). 


es doch auf der Hand, daß auch hier die neueren Ansichten über Wachs- 
tum zur Erklärung herangezogen werden müssen. Dann muß also er- 
wartet werden, daß primär auch hier die plastische Dehnbarkeit der 
Zelihaut erhöht wird, welche dann durch den Druck des Zellinhaltes 
gedehnt wird. Dieser Druck war in den Versuchen von de Vhies dann 
wohl nicht maximal und erreichte erst einen größeren Wert, als die 
Ranken künstlich instand gesetzt wurden, mehr Wasser auf zunehmen. 
Indessen liegt hier ein weites Eeld der Bearbeitung für spätere Forscher 
offen. 

Fitting hat durch sehr genaue Messungen das Wachstum der Ober- 
und Unterseite und der Mittellinie einer sich krümmenden und sich 
darauf wiedei* geradestreckenden Ranke messen können. Er hat die 
erhaltenen Resultate in einer Kurve dargestellt, welche in Abb. 64 
reprodxxziert wurde. Man sieht, daß nach der Reizung innerhalb 
sehr kurzer Zeit die Oberseite sich stark verlängert hat, daß diese 
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dann aber ihr Wachstum einstellt und sich nicht mehr verlängert. Die 
Unterseite bleibt vorderhand unverändert, oder verkürzt sich selbst 
etwas (vielleicht durch den Druck der Oberseite?); dann fängt auch die 
Unterseite zu wachsen an, bis die Eanke wieder gerade geworden ist. 
Die Mittelzone macht zwei Wachstumsperioden durch mit einer Pause 
dazwischen, die erste ist die eigentliche Beaktion auf die Beizung, 
in der zweiten kommt der Autotropismixs zum Ausdruck. Es mag dabei 
erwähnt werden, daß genau dieselbe Bücld^rümmung auch auf tritt, 
wenn eine Banke mechanisch gebogen und eine Zeitlang in dieser Zwangs- 
lage gehalten wurde. Sie kann also ganz dem Begriff des Autotropismus 
eingereiht werden. 

Bis jetzt haben wir nur über einen kurzwährenden Beiz gehandelt, der 
gleich nach der Beizung wieder weggenommen wurde. Was geschieht 
nun aber, wemi die Banke sich einer Stütze bleibend angelegt Jiat, wie 
wir das in der Natur so oft geschehen sehen, wenn die Banke mit ihrer 
rotierenden Nutation irgendeine Stütze gefunden hat, welche dem 
Nutieren ein Halt zugerufen hat. Dann sieht man erst genau dasselbe 
geschehen, als was hier oben beschrieben wurde, auch das Bückgängig- 
werden der Krümmung. Während dieses letztgenannten Prozesses wer- 
den aber stets neue Punkte mit der Stütze in Berührung kommen. 
Infolgedessen findet immer wieder neue Beizung statt und auch wieder 
neue Krümmling, wobei die Banke sich allmählich um die Stütze fest- 
legt, bis sie ihr Wachstum einstellt. Diese Verschiebung der Banke 
an der Stütze entlang konnte Eitting feststellen, indem er bestimmte 
Punkte auf der Banke markierte und deren Eortschreiten näher studierte. 

Wenn die Banke jetzt in solcher Art festgelegt ist, an der einen Seite 
mit ihrer Befestigungsstelle an der Pflanze, an der anderen Seite mit 
derjenigen Stelle, welche die Stütze umwunden hat, so fängt der da- 
zwischen liegende Teil an sich schraubenförmig (kor kzieher ähnlich) ein- 
zurollen, derart, daß die beiden festen Punkte sich einander nähern. 
Das ist nur dann möglich, wenn ein Kehrpiinkt angelegt wird, oder 
eventuell eine unpaarige Anzahl Kehrpunkte. Dieses Einrollen geht 
sehr eigentümlich vor sich, indem die Pflanze fast rhythmisch hin und 
her gezogen wird. Indessen ist diese ganze Erscheinung noch nicht 
genügend untersucht worden; wahrscheinlich werden sich hier besonders 
beim Studium von Eilmbildern noch manche ungeahnte Besultate er- 
gehen. 

Ebensowenig ist noch von der nachherigen, oft eintretenden Ver- 
holzmig der Banke bekannt ; wie Tbbubi gezeigt hat, ist sie in bestimmten 
Eällen, bei den Hakenkletterern Üncaria, Artabotrys usw. selbst 
die Haiiptreaktion, dann tritt ein stark vermehrtes, sekundäres Dicken- 
wachstum auf. 

Es hat übrigens keinen Sinn, hier alle Verschiedenheiten in der Ent- 
mcklung der Banken zu behandehi; wir suchen ja nur das Allgemeine 
daraus zu schälen. Man kami wohl sagen, daß sich alle möglichen Über- 


1 Treue, M.: Ann. Jard. bot. Buitenzorg 3 (1882/83). 
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gänge zwischen den besprochenen äußerst sensiblen Ejankeii und den 
im Anfang dieses Abschnittes erwähnten für Kontakt reizbaren Keim- 
pflanzen werden finden lassen. In vielen Fällen ist das physiologisch 
ja auch, noch gar nicht untersucht; für Blattstiele verweise ich auf die 
Arbeit von Stak-k^. Nur wäre hier vielleicht allein noch Guscnta zu 
erwähnen, da dieselbe nach den Unter snchungen von Pbikce^ in ihrer 
Jugend windende Stengel hat, welche später eine Kontaktreizbarkeit 
auf weisen, die derjenigen der Banken in vieler Hinsicht ähnlich sieht. 

Wenden wir uns zuletzt noch zu den Insectivoren, wo die Bewegungen, 
wie gesagt, von KisriEP entschieden als haptonastisch gedeutet wurden. 
Oben wurde schon bemerkt, daß die Grenzen zwischen diesen Erschei- 
nungen sich nicht genau angeben lassen, auch wenn man die extremen 
Fälle leicht genug unterscheiden kann. Von den Insectivoren, um welche 
es sich hier handelt, -wurde in dieser Hinsicht fast nurDrosera rotundi- 
foli speziell von Dabwitst^ und später von Peeffeb^ genau untersucht; 
weiter verweise ich auf Hookebs. 

Die Blattspreiten unserer einheimischen Drosera rotundifolia 
sind mit Tentakeln besetzt. Diese Tentakel sind gestielte Drüseti mit 
einem Köpfchen, das Schleim absondert, welcher kleine, zufällig auf dem 
Blatt geratene Insekten festhält. Die Tentakel auf der Mitte des Blattes 
sind kurz gestielt, nach dem Bande zu werden die Stiele länger und da- 
bei ist der ganze Tentakel mehr radial vom Blatte hinweggestreckt und 
etw'^as zurückgebogen. 

Diese Bandtentakel sind reizbar durch Kontakt, während auch hier 
Gelatine keineii Einfluß hat. Die Krümmung findet immer derart statt, 
daß die Krümmung nach der Blattspreite hin erfolgt; sie fängt an der 
Basis an und schreitet von dort weiter nach oben hin. Wird die Mitte des 
Blattes gerieben, oder werden eventuell die mittleren Tentakel berührt, 
so strahlt der Beiz von dort aus und die Tentakel la*ümmen sich 
tropistisch nach der gereizten Stelle hin. 

Die Beizung muß hier mehrmals wiederholt werden, soll ein Erfolg 
•sich zeigen. Außerdem ist für die Aufnahme des Beizes die Anwesenheit 
der Drüsenköpfchen notwendig. Das. läßt auf eine stoffhohe Beein- 
flussung schließen, um so mehr als für die Aggregation, wie wir noch 
sehen werden, ein solcher Stoff gefunden wurdet». 

Windepflanzen (Cyclonastie, Lateralgeotropie). Wenn die Be- 
wegungen der Windepflanzen hier gesondert behandelt werden, so ge- 
schieht das hauptsächlich deshalb, weil die Meimmgen darüber noch so 
wenig geklärt sind, daß man noch nicht einmal mit vollkommener Sicher- 
heit sagen kann, ob dieselben als autonome oder als aitiogene Bewe- 
gungen anzusehen sind. Bei diesem Sachverhalt ist es wohl das Beste, 


1 Stark, P.: Jb. Bot. 61 (1922). 

^ Pbirce, G.: Anu. of Bot. 8 (1894). 

Darwin, Ch. : Insectivorous plants. London 1875. 

^ Pfeffer, W. : Unters, bot. Inst. Tübingen 1 (1885). 
ß Hooker, H. D.: Bull. Torroy bot. Club 46 (1916); 44 (1917). 

6 CoELiNCiH, W. M. : Proc. Kon. Akad. v. Wetensch. Amsterd. ^2 (1929). 
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erst eine Beschreibung der ausgeführten Bewegungen zu geben und erst 
daraufhin etwas über die Erklärungen, welche man versucht hat, zu 
sagen. 

Jedermann weiß, daß Schlingpflanzen Stengel haben, denen die 
nötige Festigkeit abgeht, die sich also an Stützen in die Höhe wirken 
müssen, wobei sie diese Stützen dann mit einer Art von schlangen artiger 
Bewegung umschlingen. Der Stengel der Windepflanze bewegt sich 
in einer langsam auf steigenden Spirale um die Stütze; diese muß dabei 
vertikal oder beinahe vertikal stehen; eine Ausnahme auf diese Hegel 
hat Mibee^ uns aber für Akebia quin ata kennengelernt. Die Spitze 
des windenden Stengels hat dabei eine horizontale oder fast horizontale 
Stellung, in losen Windungen umschlingt sie die Stütze. Später werden 
diese Windungen enger, der Stengel wird fester an die Stütze gedrückt. 

Jede Art windet immer in einer ganz bestimmten RicliDing, die 
meisten Arten (z. B. Calystegia) links, einige (z. B. Humulus , Loni - 
cera) rechts. Bei einer linkswindenden Pflanze bewegt sich die Spitze 
von oben betrachtet entgegen dem Sinne des Zeigers eines Uhrwerkes, 
bei einer rechtswindenden umgekehrt. Man kann auch sagen, daß wenn 
man sich an dem Stengel der Windepflanzen von unten hinauf um die 
Stütze herumbewegt, diese bei linkswindenden Pflanzen sich an der 
iinken, bei reciitswindenden an der rechten Seite befindet. Oder endlich 
wemi man eine Schlingpflanze betrachtet, sieht man den nach dem 
Beschauer zugekehrten Stengel von links oder rechts unten ansteigen, 
je nachdem man es mit einer links- oder rechtswindenden Pflanze zu tun 
hat. In Ausiiahmefällen kann dieselbe Art rechts oder ÜTiks winden; 
als solche Pflanzen sind nur bekannt Loasa lateritia, Bowiea 
vohibilis und das nur unter ganz bestimmten Bedingungen windende 
Solanum Duloamara. 

Der Ausdruck rechts und links wird hier in gerade gegengesotztem 
Sinne gebraucht als in der Mechanik. Es gibt Botaniker,'" welche sich 
darum mehr dem gewöhnlichen Sprachgebrauch anschließen ; hier 
in diesem Lehrbuch tun wir das indessen nicht, da sonst wohl zu große 
Verwirrung daraus hervorgehen, würde. 

Bemerkt mag noch werden, daß bei dem Geradestrcckon und An- 
drücken der älteren Stengelteile gegen die Stütze dieser Stengel sehr oft 
tordiert wird. Dort, wo man das äußerlich nicht sieht, kann man die 
I^orsion dennoch sichtbar machen, indem, man vor der Streckung eine 
Kante des Stengels mit chinesischer Tusche markiert. Man findet nach- 
her diese Tusch elinie um den Stengel herumlaufen. Es läßt sich leicht 
zeigen, daß die Torsion eine mechanische Notwendigkeit ist; man braucht 
nur einen sjnralig gewuirdenen Gummischlaiich auszuziehen; wenn man 
vorher die eine Kante^ mit irgendeiner farbigen Linie bezeichnet hat, 
so läuft jetzt diese Linie um den Schlauch herum. 

Was geschieht nun, wemi eine Windepflanze keine Stütze findet? 
Dann führt die mehr oder weniger horizontal stehende Spitze auch jetzt 


^ Miehe, H.: Jb, Bot. 5ß (1915). 
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eine kreiBende Bewegung aus, wobei also die Spitze in eine Spirale auf- 
wärts geführt wird, die so gebildeten Windungen strecken sieb später 
wieder gerade. Bemerkt mag noch werden, daß der Keimling diese 
kreisende Bewegung noch nicht zeigt, sondern vertikal aufwärts wächst. 
Derselbe hat schlechthin negativen Geotropismus und dasselbe gilt für 
den älteren Stengel in dem Stadium, wo er sich in der angegebenen Weise 
streckt. 

Kann die Umwindung der Stütze durch die kreisende Bewegung er- 
Idärt werden? Iils will mir scheinen teilweise ja, besonders wenn es sich 
um dünne Bäden als Stütze handelt. Wir kommen darauf gleich zurück, 
wollen jetzt nur feststellen, daß man keine ,, Greif bewegung^^ Sohwen- 
DENEUs^ usw. nötig hat. Jedenfalls braucht man dazu nicht eine Kon- 
taktempfindlichkeit wie bei den Ranken. Das ist wohl zuerst von 
Darwin'^ und Hnao be VrieS'“^ bewiesen worden, wenn sich auch später- 
hin, speziell durch die Untersuchungen Starks^ gezeigt hat, daß die 
Winde})flanzen, wie die meisten anderen Pflanzen, auf Kontakt rea- 
gieren. In gewisser Hinsicht hatte Mohlg also recht, als er vor vielen 
Jahren diese Behauptung aufstellte; diese Empfindlichkeit hat aber 
mit der eigentlichen Windebewegung nichts zu machen. Man vergleiche 
darüber auch die Beobachtungen, welche Brenner® bei Tamus aus- 
führte. 

Was uns aber eigentlich besonders interessiert, ist diese kreisende 
Bewegung und natürlich fragt man sich, ob dieselbe mit der rotierenden 
jSTutation der Ranken verglichen werden kann. Ganz entschieden kann 
das niclit in jeder Hinsicht, denn die Ranke kann mit ihrer Hilfe keine 
Stützen umwinden. Aber dennoch ist eine große Älinlichkeit nicht zu 
verkennen; wie wir bei den Ranken schon sahen, hat diese Grabmann 
dazu geführt, auch bei den Ranken an einen Einfluß der Schwerkraft 
zu denken ; er spricht, wie wir noch sehen werden, in beiden Eällen von 
Überkr ümmiingsbewegimgen . 

Aber lassen wir die Ranken hier weiter außer Betracht und beschäf- 
tigen wir uns jetzt nur mit der kreisenden Bewegung der Windepflanzen. 
Man kann mit einem Modell sich einigermaßen vorstellen, wie dieselbe 
stattfindet. Wenn man nämlich einen Gummischlauch auf einen ver- 
tikal stehenden Stab befestigt und dann das freie Ende mit etwas Blei 
beschwert, so daß e.s eine horizontale Stellung bekommt, so kann man 
dieses freie Ende im Kreis herumführen. Wenn man dann au diesem 
Ende einen Zeiger befestigt hat, und zwar derart, daß dieser im Ruhe- 
zustand nach unten schaut, so sieht man, daß während der Umkreisung 

^ »SoKWENDENER, S.: Sitzgsber. preuß. Akad. Wiss,, Physik. -math. Kl. 
Berlin 1881. 

Darwin, Ch. : On tixe movements and habits of climbing plants. London 
(1865), 

deVries, H.: Arb. bot. Inst. Würzbnrg 1 (1873). 

•i- Stark, P.: Jb. Bot. 57 (1917). 

s Moim, H. : Über den Bau, und das Winden der Ranken und Schlingpflanzen 
(1827). 

® Brenner, H. : Verh. naturforsch. Ges. Basel 2B (1912). 

Kostytsehew-Went, Pflanzenphysiologie 11. 
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dieser Zeiger ebenfalls einen Kreis von 360® beschreibt und zwar steht er, 
wenn die Spitze des Schlauches 90® nach rechts bewegt wird, nach links 
gerichtet, ist die Spitze in der opponierten Stellung, so zeigt der Zeiger 
nach oben und 90® weiter nach rechts. Also der Schlauch erfährt während 
der Umkreisung der Spitze um 360® eine Drehung um die eigene Achse 
in entgegengesetztem Sinne und zwar auch von 360®, 

Man kann sich also umgekehrt auch leicht vorstellen , daß wenn man 
ein Mittel hätte, bei diesem Schlauch eine Seitenkante sich verlängern zu 
lassen, und wenn diese Seitenkante um den Schlauch herumlief, die 
Schlauchspitze eine kreisende Bewegung in umgekehrtem Sinne aus- 
führen mußte. Das ist nun eben dasjenige, was tatsächlich bei den 
Windepflanzen stattfindet. Man kann mit Marken und Messung des Ab- 
standes dieser Marken den Beweis führen, das am umgebogenon '^ßeil des 
Stengels tatsächlich eine Seitenkante im Wachstum gefördert ist und 
daß diese Kante um den Stengel herumläuft, bei den Linkswindern im 
Sinne des Uhrzeigers, bei den Rechts wiiidern im gegenteiligen Sinne. 

Soweit besteht wohl ungefähr Einstimmigkeit unter den Forschern, 
welche sich mit den Windepflanzen beschäftigt haben, aber damit hört 
dieselbe auch auf. Schon über die Frage, ob die kreisende Bewegung 
autonom ist oder nicht, besteht keine Übereinstimmung. Für (lie Auto- 
nomie trat Dabwini ein, teilweise auch Bbembkamp-. Letzterer führte 
den sehr brauchbaren Namen Cyclonastie für diese Bewegung ein; er 
versteht darunter dann eine Eigenschaft, welche sich darin äußert, daß 
ein Krümmungsbestreben in tangentieller Richtung um den Stengel 
herum wandert. Er hält diese Cyclonastie aber nicht für absolut au- 
tonom, indem seiner Meinung nach die Geschwindigkeit dieser Wande- 
rung durch die Schwerkraft beeinflußt wird. 

Von den äußeren Umständen, W’-elche eventuell diese Bewegung l)e- 
einflussen kömiten, müssen wir das Licht wohl ausschalten. Wenn zwar 
Nbwoombb^ meinte, daß die Pflanzen die Fähigkeit zu wunden im 
Dunkeln in kurzer Zeit verlieren, so hat TEonoBBSco^ gezeigt, daß alle 
von ihm untersuchten Pflanzen monatelang im Dunkeln weiter winden 
können, werm man nur darauf acht gibt, daß die Basis der Pflanze Licht 
erhält, so daß nur der eigentliche windende Teil des Sprosses sich irn 
Dunkehl befindet. Worin dieser Lichteinfluß auf der Basis bestellt, w^eiß 
man nicht ; Teodobesco glaubt, daß es sich wohl nicht um Nahrungs - 
fragen handehi kann, w’’eil Dioscorea batatas mit viel Reserve- 
nahrung sich genau so verhält. 

Dagegen wird ziemlich allgemein ein Zusammenhang gesucht zwi- 
schen der kreisenden Bewegung und der Schwerkraft. Erstens, weil eine 
Schlingpflanze, welche man in umgekehrter Stellung wachsen läßt, sich 
mit der Spitze ihres Stengels von der Stütze losmacht, den Stengel nega- 
tiv geotropisch in den älteren noch wachsenden Teilen auf richtet und 


1 BA - Rwm , Ch.: Climbing plants. London (1865). 

- BßEMEKAMp, C. E. B. : Rec. Trav. bot. neerl. 9 (1912) 
3 NEwaoMBE,p. G.: Jb. Bot. 56 (1915). 

^ Teodoresco, E. 0.: Rev. gön. Bot. 37 (1925). 
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dann in umgekehrter Richtung die Stütze zu umwinden anfängt. Zwei- 
tens weil Rotation auf der horizontalen Klinostatenachse das Winden 
verhindern würde; indessen muß bemerkt werden, daß gerade diese 
Klinostaten versuche sehr wenig überzeugend sind und einander wider- 
sprechende Resultate ergeben haben. Benutzt man aber sehr genau 
wirkende Klinostaten, so bleibt die rotierende Nutation beim Rotieren 
bevstehen. 

Neben dieser Cyclonastie keimt man nun Krümmungen, w^elche sich 
zeigen, wenn der Stengel in Zwangslage horizontal gestellt wird, wobei 
die sogenannte Mankenkrümmung Baranetzkisi auftritt, welche dieser 
für Geotropismus ansieht, was ihn und speziell auch Noll^ zur Theorie 
des Lateralgeotropismus geführt hat. Die Schwerkraft soll hier derart 
wirken, daß eine Blanke des Stengels in ihrem Wachstum gefördert wird, 
diese Blanke würde dann um den Stengel her umlaufen. Der vertikale 
Teil des Stengels ist, wie wir schon sahen, negativ geotropisch, der 
horizontale Teil wäre nach der Vorstellung Nolls transversalgeotropisch. 
Inzwischen hat Bremekamp ausgeführt, daß für die letztere Aimahme 
jeder Grund fehlt; daß sie sich nicht krümmt, würde einfach die Böige 
davon sein, daß sie von der darunterliegenden Zone in eine Aid von 
Klinostatenbewegujig versetzt wird. 

Die horizontale Lage der Stengelspitze wird auch anders erklärt, 
nämlich durch das Eigengewicht der Spitze zusammen mit der geringen 
Eestigkeit des Stengels, wobei dieses Gewicht so groß ist, daß das auto- 
nome Wachstum die Spitze nicht selbständig heben kann, wde das von 
NienburO'^ hervorgehoben wurde. 

Wie verscliieden übrigens noch über das Windeproblem gedacht wird, 
kann man daraus ersehen, daß in den letzten zehn Jahren verschiedene 
Forscher darüber gearbeitet haben, und daß diese dabei zu sehr ver- 
schiedenen Resultaten gekommen sind. Es kann keine Aufgabe sein, 
hier darauf ausfülirlich einzugehen; darum mag folgendes genügen. 

UrrLELA^ .hat kurze Stengelspitzen von Windepflanzen auf der hori- 
zontalen Klinostatenachse rotieren lassen, und diese wurden dabei gerade. 
Daraufhin wurden dieselben, es sei durchlaufend, oder intermittierend 
geotropisch gereizt und zwar während verschieden langer Zeiten und bei 
verschiodencn Temperaturen. Aua den Resultaten, welche später auch 
von Jost u. v. Ubisöh^^ erhalten wurden, konnte geschlossen werden, 
daß es zwei geotropisch, e Reaktionen gibt, eine negative und eine lateral- 
geotro|)isoho. Dieselben sind nicht nur in verschiedenen Teilen des 
Stengels Lokalisiert: erstere mehr basalwärts, letztere mehr nach der 
Spitze hin, sondern ihre Reaktionszeit ist auch verschieden und sie würden 


r Baranktzkt, F. J.: Mom. Acad, imp. Sei. St.-P'M.rr-lvMTrc, 7. 
Ä Noll, R: Bot. Ztg 43 (1885). Sitzgsber. med. i-,!.. • Nm: 


31(1883). 
.s«- u. Heilkde 


« NiEHBUxm, W.: Flora (Jena) 102 (1911). 

^ (JuLELA, V.: Botan. Notisor 1020. ^ 

ß Jost, L. u. Ct. von Ubtsoh: Sitzgsber. Heidelberg. Akad. wiss. 
uaturwisB. KL 1020. 
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in verschiedenem Maße von der Temperatur beeinflußt. Die Pi'äsen- 
tationszeit wäre nach Jost u. vok Ubisoh für die Lateral krümmung 
10 Sekunden, für den negativen Geotropismus 90 Sekunden. 

GuAUMA-NrNi glaubt das Winden erklären zu können durch seine 
Theorie einer Überkrümmungsbewegung. Der windende Stengel würde 
nur negativ geotropisch sein, dabei würde diese Bewegung aber ül^er die 
Vertikale hinaus zu einer Überkrümmung führen; die Pflanze wäre dann 
bestrebt, diesen überkrümmten Stengel automatisch wieder geradezu- 
strecken. Dabei würde dann die Reaktionszeit so lange dauern, daß die 
geotropisch gereizte Unterseite sich im Augen bliclv, worauf die Krüm- 
mung aniinge, schon um 90® verschoben hätte. 

Rawitscher^ jiat die GRADMANNsche Auffassung bestritten; er 
glaubt, daß bei Windepflanzen das freie Kutieren eine autonome Be- 
wegung ist, welche in der mehr hasalwärts liegenden Zone ausgeführt 
wird, in derjenigen Zone also, wo anoh der negative Geotropismus loka- 
lisiert ist. Dahingegen würde beim windenden Stengel die apikale La- 
teralgeotropie zur Äußerung kommen, während das f)asale Wachstums- 
maximum sich nioht zeigen würde. 

Bei Untersuchungen, welche in meinem Institut irri Gang sind, hat 
sich wohl ungefähr die Überzeugung gefestigt, daß die Auffassung 
Rawitschers richtig ist, daß also die freie Nutation autonom ist; diese 
würde dann als Cyclonastie angedeutet werden können, ohne dabei die 
Vorstellung Brbmekamps anzunehmen, daß die Schwerkraft auf die 
Geschwindigkeit des Herumlaufens einen Einfluß ausübt. Diese Cyclo- 
nastie würde genügen, nm das Umschlingen dünner Fädcm, oder das 
Winden eines Asparagusstengels zu erklären, aberniclit das Umwinden 
dicker Stützen bei den besser windenden Pflanzen wie Ipomaoa, Con- 
volvulus usw. Dort würde die Verhinderung der Bew'cgung durch die 
Stütze Ursache sein, daß der Lateralgeotropismus zur Äußerung Jcommt, 
weil damit die Rotation der Spitze zum Stillstand gobi^acht wird. Es 
mag aber noch betont werden, daß man bisher vielleicht viel zu rasch 
generalisiert hat, wo es sich zeigt, daß verschiedene Windepflanzen sich 
nicht ganz gleich verhalten, daß es sich deshalb empfiehlt, jede einzelne 
Art so vollkommen wie nur möglich in ihrem Verhalten beim Winde- 
problem zu studieren. 

Autonome Bewegungen — Kastien. Autonome oder spontane oder 
endonome Bewegungen nennt man solche, welche auch ausgofülirt wer- 
den, wenn keine äußere Reizursaehe angegeben werden kann. Es wird 
dann an innere Ursachen gedacht. Indessen muß man sich klarmachen, 
daß es äußerst schwer hält, eine Pflanze unter absolut konstanten 
äußeren Bedingungen zu ziehen, besonders da auch die Vorgoschichte 
schon Einfluß haben kann. Während man z. B. frülier sich bei der Kul- 
tur von Haferkeimlingen nicht darum kümmerte, unter welchen Ee- 

U Jb. Bot. 60 (1921); ßl (1922); 05 (1926); 

' z. Bot. 16 (1924). Ber. cltsch. bot. Ges. 44 (1926); 45 
(1927). Z. Bot. 21 (1929); 22 (1930). ^ V 
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dingungeil die Körner ihre erste Behandlung erhielten, z. B. ob im Licht, 
oder im Dunkeln, ob bei konstanter oder wechselnder Temperatur, so 
hat man jetzt wohl eingesehen, daß man von Anfang an auf die Kon- 
stanz der äußeren Bedingungen zu achten hat. Je mehr es gelingt, diese 
Konstanz einzuhalten, um so geringer sind auch die Ausschläge von 
vielen spontanen Bewegungen, wenn man auch jetzt noch nicht sagen 
kann, daß es solche Bewegungen eigenthch gar nicht gibt und daß sie 
immer induziert sind. 

Die meisten dieser autonomen Bewegungen werden, soweit sie durch 
ungleiches Wachstum hervorgerufen werden, auch mit dem Namen Nuta- 
tionen angedeutet. Darunter ist dann eine speziell als Circumnutation 
allgemein bekannt geworden. Der Name stammt von Darwin ^ her, der 
diese Bewegung als die ursprüngliche, allen Pflanzen zukommende be- 
trachtete, woraus sich dann alle übrigen Bewegungsarten würden her- 
leiten lassen. Wenn man die Spitze eines wachsenden Stengels betrachtet, 
so beobachtet man, daß diese in einem Kreis herumgeführt wird, wenn 
zwar dieser Kreis sehr unregelmäßig ist. Das läßt sich z. B. in solcher 
Art sichtbar machen, daß man einen dünnen Glasfaden als Zeiger an die 
Stengelspitze befestigt und das Ende dieses Fadens (das durch einen 
kleinen roten oder schwarzen Lacktropfen angegeben wird) auf eine 
h ori zontale sowie auf eine vertikale Glasplatte projiziert . Man sieht dann , 
daß die Spitze nicht geradlinig weiter wächst, sondern daß sie fortwährend 
aus der Lotlinie abgelenkt wird, wobei sie im großen und ganzen eine 
Schraubenlinie beschreibt, also in Horizontalprojektion einen Kreis. Im 
großen und ganzen, denn die Bewegung geschieht oft ruclcweise, aber 
zuletzt kommt die Stengelspitze doch wieder ungefähr in derselben Lot- 
linie zu stehen. Bei dorsiventralen Teilen ist die Figur, welche die 
Spitze des Teiles beschreibt, kein Kreis, sondern eine EUipse, deren lange 
Achse mit der Symmetrieebene des Teiles zusammenfällt. Das findet 
man z. B. bei Blättern, aber auch wieder mit manchen Abweichungen. 
Im extrem.en Falle wird diese Ellipse zu einer geraden Linie, indem die 
kurze Achse der Ellipse sich dem Nullwert nähert. 

Gerade so wie bei Stengeln findet man die Circumnutation z. B. 
auch bei Wurzeln, bei Sporangionträgern von Phycomyces usw. Man 
hat übrigens in den letzten Jahren ein viel besseres Mittel, sich solche 
Circumnutationen anzusehen, indem das Wachstum irgendeines Stengels 
in regelmäßigen, Zeitabschnitten photographiert und dann nachher der 
Film in beschleunigtem Tempo projiziert wird. Jederman hat solche 
Filme wohl einmal im gewöhnlichen Kino gesehen und einen Eindruck 
der hin- und herpendelnden Bewegungen der wachsenden Teile erhalten. 

Es muß also hier eine Zone stärksten Wachstums um den Stengel 
h,erumlaufo.n, wenn das auch nicht sehr regelmäßig geschieht. Es läßt 
sich übrigens wohl einsehen, daß wenn einmal irgendeine Meine Un- 
gleichheit in den äußeren Bedingungen an der einen Seite ein verstärktes 
Wachstum hervorgerufen hat, solches unwiderruflich zu einer auto- 

1 Dahwik, Ch. u. Fe. : The power of movement in plants. London, 1880. 
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tropischen Gegenkrümmnng an der gegenüberliegenden Kante führen 
muß und infolgedessen zu einer Circumnutation. 

Wir wollen von den Nutationen noch besondei*s hervorheberi die- 
jenigen der Graskoleoptilen, weil diese bei den Beobachtungen der tro- 
pistischen Krümmungen dieser Keimlinge oft ziemliche Schwierigkeiten 
bereiten. Darauf wurde ja schon früher hingedeutet. Auch mag noch 
darauf hingewiesen werden, daß die rotierende Nutation der Rardmn und 
die Cyclonastie der Wiiidepflanzen als eine sehr regelmäßig verlaufende 
Circumnutation betrachtet werden kann, solange man immerhin nicht 
anrdmmt, daß die Schwerkraft mit diesen Bewegungen irgendwas zai 
tun hat. 

Es gibt bei einigen mit Gelenken versehenen Blättei’ii aucli Bewe- 
gungen, welche für spontan gehalten werden, und sich den hier genannten 
anschließen, welche aber von Turgor ander ungen her vorgor ufen. werden. 
Das bekannteste Beispiel findet man bei Desmodium gyrans. Hier 
sind die Blätter unpaarig gefiedert mit großem Endblättchen und einem 
einzigen Paar sehr kleiner Seitenblättchen, wovon oft nur eins entwickelt 
ist. Wenn die Temperatur oberhalb 16® C und unterhalb 42® C liegt, sieiit 
man diese kleinen Blättchen stoßweise Bewegungen, ausfüliren, am schnell- 
sten bei etwa 30® C, wobei die Spitze ungefähr in einem Kreis herum- 
geführt wird. Je niedriger die Temperatur, um so mehr w^ird dieser Kreis 
zur Ellipse und endlic.h zur geraden Lüüe’^. Was hier in sehr auffallen- 
dem Maße stattfindetj findet sich bei vielen anderen Blättei'n viel weniger 
hervortretend; schon bei dem Endblättchen derselben Pflanze, dann bei 
Oxalis und Trifolium und überhaupt bei den zusammengesetzten 
Blättern der Leguminosen und Oxalidecn,wo PifEFME^ sie ausführ- 
lich studiert hat. Es lasseu sich aus diesen Bewegungen vielleicht an der 
einen Seite die später zu besprechenden photo- und thermonastischon 
Bewegungen herleiten, an der anderen Seite ist es angebracht darauf 
hinzuweisen, daß diese Bewegungen stets in bestimmten Bahnen sich 
abspielen und deshalb hinleiten zu den nastischen Bewegungen, 

Als solche kennt man in erster Instanz die von Htrao nio Vbibs® 
zuerst unterschiedene Epinastie und Hyponastie. Bei der erstgenannten 
wächst die Dorsalseite eines dorsiventralen Organes stärker als die 
Ventralseite, bei der letztgenannten ist das Wachstum d.or Dorsalseite 
gerade das geringere. Am besten kann man diese Bewegungen bei sie}) 
entfaltenden Knospen beobachten und sie bilden dann auch das ty- 
pische Beispiel für dasjenige, was Gobbkl Entfaltxxngsbowegungen ge- 
nannt hat^. Bekanntlich sind in der Knosponlage die VentralBoiton der 
Blätter stärker entwickelt als die Dorsalfläche, hoi Farnen und Gyca- 


1 Molisch, H.: Ber. dtsch. bot. Ges. 22 (1904) und Hossküs: Beeinflussuiig 
der auton. Variationsbewegungen durch äußere Faktoren. Diss, Leipzig 1903. 
1875 periodischen Bewegungen der Blattorganc’ Leipzig 

3 DE Vries, H.: Arb. bot. Inst. Würzburg 1 (1872). 

Goebel, K.: Die Entfaltungsbewegungen der Pflanzen und deren teleo- 
logische Deutung, 2. AufL Jena 1924. 
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dcen z.ß. selbst so stark, daß sie dabei eingerollt sind; diese Hypo- 
nastio geht bei der Entfaltung der Knospe in Epinastie über. Auch hier 
wieder sind diese Bewegungen am leichtesten sichtbar zu machen mit 
Hiifo des Filoies. Jedernian hat im Kino wohl einmal in solcher Weise 
eine sich entfaltende Knospe der Koßkastanie gesehen. 

Es sei noch her vorgehoben, daß die Epinastie eine Bewegung ist, 
welche nicht allein Blättern zukommt, sondern auch bei anderen Teilen 
gef iindeu werden kann. Als solche nannten wir früher schon Blüten und 
Wurzeln, daneben findet man sie oft auch bei Sprossen, z. B. sehr ausge- 
prägt bei denSeitensprossenvon Atropa Belladonna, beim Thallus der 
Lebermoose usw. Ich erinnere dann auch daran, daß wir bei den Ranken 
salien, daß diese ursprünglich hyponastisch eingerollt sind, daß sie sich 
rlann epinastisch entrollen und späterhin, wenn sie keine Stütze gefunden 
Iiabeu, sich noch weiter einrollen können. 

Diese Bewegungen finden nur bei wachsenden Organen statt und 
stellen sich in der Hinsicht im Gegensatz zu den soeben genaimten won 
Gelenkpolstern ausgeführten Bewegungen. Während die mit letztgenann- 
ten versehenen Blätter ihr ganzes Leben lang keine fixe Lage annehmen, 
sondern stets liin und her pendelnde Bewegungen ausführen, ist das 
anders bei der Mehrzahl der Blätter. Diese erhalten eine fixe Lage, wo- 
bei indessen nicht nur Hyponastie und Epinastie eine Rolle spielen, 
sondern auch der Phototropismus, der Geotropismus und eventuelle 
andere Trop)ismon . 

Wie läßt sich nun in speziellen Fällen eine Analyse ausführen, ‘so daß 
1 nan angeben kan ( i , worauf die fixe Lage bei einer bestimmten Art beruht ? 
Das ist nicht so einfach, wie es sich vielleicht ursprünglich denken läßt. 
Man könnte ja glauben, daß man nur im Dunkeln zu beobachten hat, 
um, den Pliototropismiis auszuschließen. Aber in vielen Fällen kommt 
dann die Epinastie nicht oder nur teilweise zur Äußerung. Das be- 
sprecdien wir gleich näher; jetzt sollte nur die Schwierigkeit der Unter- 
suchung angegeben worden. Ebenso schwer hält es den Geotropismus 
ausznschließen. Mhn kann nämlich bei Benutzung des Edinostaten hei 
ditisen dorsi ventralen Teilen die einseitige Wirkung der Schwerkraft 
nicht auf lieben, da Ventral- und Dorsalseite in verschiedenem Maße sen- 
sibel sind. Es würde nur dann gelingen, wenn man das Verhältnis diesei 
beiden Sensibilitäten kannte und das eben weiß man nicht, wenn man 
die Analyse ausführen will. Nun haben wir aber vor einiger Zeit durch 
Kn,ief leine Methode kennengelernt, durch die man die Epinnstie auf 
dem Klinostaton dennoch rein zum Ausdruck bringen kann. Diese be- 
steht darin, daß man die Blätter mit ihrer Spreite vertikal stellt, und sie 
dann in dieser vertikalen Ebene auf der horizontalen Achse des Klmo- 
staten rotieren läßt. Die Methode ist in gewisser Hinsicht eine Vervoll- 
kommnung derjenigen von de Vbies, welcher ohne den Klmostaten zu 
benutzen, Blatts] iroitcn vertikal hinstellte, wobei dann, wue er benmrkte, 
die Schwerkraft und die Epinastie (wenn man letztere als eine die Krum- 

I Rntep,!!.: Jb. Bot. 48 (1010). 
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mung veranlassende Ursache hinstellt) in Flächen, welche sich senlcreelit 
kreuzen, ihre Wirkung ausüben und wo also durch Vergleich der dann 
ausgeführten Bewegung niit der normalen und mit derjenigen bei in- 
verser Lage Schlüsse gezogen werden können über die Umstände, welche 
diese Bewegungen veranlassen. 

Detmeb^ hat wohl zuerst Zweifel geäußert über die autonome Natur 
der Bpinastie; er hält es für notwendig, hier von Photoejünastie zu 
reden. Indessen ließ sich das nicht sagen, weil die oben genannte Ana- 
lyse in früheren Jahren wohl in keinem einzigen Falle vollkommen aus- 
geführt wurde; später hat man ausgedehnte Versuche dazu angcsteJlt;. 
Wir können diese Spezialfälle hier nicht behandeln, da sie fast mehr* 
zur Öcologie als wie zur Physiologie gehören, möchten aber als Bei- 
spiele auf die Arbeiten verweisen, die in jüngster Zeit aus dem Postocker 
Botanischen Institut unter Guttenbebgs Leitung hervorgegangen sind. 
Als solche nenne ich die Untersuchungen von Mölleb^ über die Blatt- 
bewegungen von Coleus, von Fbeytag'^ über die Plagiotropie der 
Blätter von Tropaeolum majus und von über die Plagio- 

tropie der Coleus -Seitensprosse. 

Diese Arbeiten haben wohl zu der Schlußfolgerung geführt, daß die 
Epinastie meistens kein autonomer Prozeß ist, sondern als ein. indu- 
zierter Zustand aufgefaßt werden muß. Das junge Blatt von Coleus 
dagegen ist ursprünglich epinastisch und dann noch nicht tropistisch 
reizbar. Wenn letztere Peizbarkeit auftritt, wird die Epinastie ans- 
geschaltet, dagegen tritt sie wieder auf, wenn das Blatt desorientiert 
wird. Wir sahen früher schon, daß aus den Arbeiten LimBEOABOHs, 
ZiMMEBMAiOTs und Pawitschees sich herauslesen läßt, daß die .Kpi.ua- 
stie als die Folge einer geotropisch induzierten Dorsi ventral ität betrach- 
tet werden kann. Das Primäre wäre dann die durch die Schwerki’aft in- 
duzierte Dorsiventralität und erst das Sekundäre die Epinaetio. 

Es stellt sich also wohl heraus, daß es immerhin sehr fraglich ist, ob 
es überhaupt volUcommen autonome Bewegungen gibt und deshalb mag 
hier einiges angeschlossen werden über epinastische Bewegungen, w^elcho 
derart von äußeren Peizen beeinflußt werden, daß man besser eine 
andere Bezeichnung wählt und von Photonastie, Thermonastie, Geo- 
nastie usw, redet. 

Es wäre dann in erster Linie wohl die Photonastie zu nennen. Diese 
macht sich z. B. hemerklich bei Wurzelrosetten, etwa von Plantago, 
deren Blätter im Schatten sich schräg aufwärts stellen, dagegen dem 
Boden angedrückt, wenn sie sich in der vollen Sonne entwickeln. Man 
kann hier sprechen von einer Epinastie, welche nur bei starkem Liclito 
zur vollen Äußerung kommt, aber auch einfach den Ausdruck Photo- 
nastie benutzen. 


1 Detmeb, W.: Bot. Ztg 40 (1882). 

2 Möllee, E.: Planta (BerL) 7 (1928). 

3 Fbeytac, H.: Planta (BerL) 12 (1930). 
Heotin-gs, F. : Planta (Berl.) 12 (1930). 
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Wir köjanen aber auch voji Photonastie reden, wenn wir beobachten, 
daß die Peilblättchen eines gefiederten Leguminosenblattes eine ver- 
schiedene Lage annehmen, je nach der Lichtmenge, von welcher sie 
bestrahlt weiden, wobei also die Bewegung von den Gelenkpolstern der 
einzelnen Blättchen ausgeführt wird. Praglieh bleibt dann nur, inwie- 
fern man die nachher zu besprechenden Schlaf bewegrmgen auch als 
photonastische bezeichnen will. Wir werden das nicht tun, sondern dort 
von ISTyktinastie reden. Demgegenüber würde dann dasjenige was man 
bei den Blättern ,, Tagesschlaf nennt, vielleicht von der Lichtmenge 
beeinflußt werden^ . 

Bemerkenswert ist, daß diesen letztgenannten Blättern auch das 
Vermögen zukommt, auf Temperaturschwankungen zu reagieren, wobei 
Temperaturzunahme ähnlich, wirkt wie Vermehrung von Licht, Ab- 
kühlung wie Verdunkelung. Das bringt uns zur Besprechung der Ther- 
monastie, welche man ganz ausgesprochen besonders bei Blüten antrifft. 
Bekanntlich gibt es viele Blüten oder Blütenstände, welche auf Licht- 
weclisel durch Öffnen oder Schließen antworten und zwar sehr ver- 
schieden. So verschieden, daß Linne seiner Zeit seine Blumenuhr zu- 
sammenstellen komite, deren Wert wohl nicht sehr groß war, aber die 
dennoch darauf hinweist, daß man fast zu jeder Tageszeit sich öffnende 
oder sich schließende Blüten finden kann. Jederman kennt Nachtblüten, 
wie die „Königin der Nacht'* Cereus grandiflorus, oder die Nacht- 
kerze: 0 en oth er a -Arten, dagegenüber typische Tagblüter, welche sich 
oft schon früh schließen, wie z. B. Tragopogon schon um 11 Uhr 
morgens. Das alles ist bis jetzt physiologisch noch wenig untersucht, 
außer einigen Blüten, worüber bei der Nyktinastie noch etwas gesagt 
werden soll“. 

Dalüngegen sind die thermonastischen Bewegungen der Blüten besser 
bekannt, ganz speziell bei Blumen von Tulipa und Crocus, wo jeder- 
mann sie wohl einmal gesehen hat, der solche Blüten aus der Kälte in das 
warme Zimmer gebi'acht hat. Bekanntlich öffnen sich beide in der 
Wärme, also bei Temperaturerhöhung, schließen sich wieder in der Kälte. 
Dabei reagiert Crocus schoii bei einem Temperaturwechsel von 0,5® C, 
alierdmgs dann nur schwach, Tulipa erst bei größerer Differenz. Da- 
gegen geschieht das Offnen stark und rasch, wenn der Temperaturunter- 
schied größer ist. Daraufhin erfolgt dann aber automatisch wieder ein 
Scblicßon, In all diesen Fällen findet Wachstum statt, was man leicht 
durch Mbssung feststellen kann. Aus den Untersuchungen Wiedebs- 
HEiMS'b der das Wachstum der Perigonblätter von Tulipa und Crocus 
gemessen hat, und zwar der Ventral- sowohl wie der Dorsalseite, geht her- 
vor, daß hier Verhältnisse vorliegen, welche in sehr starkem Maße an die- 
jenigen bei Banken orimiern, was besonders bei dem Vergleich von 

1 tSxchc Kosaniu, M.: Einfluß von Temperatur und Ätherdampf auf die 
Lago der Laubblättor. Diss. Leipzig 1905. — Jost^L.: Jb. Bot. Bl (1898). — 
Nüeunbuegk, E.: Bot. Abh. v. Gotsbel 8 (1925). 

Siehe Oltmanks, F. : Bot. Ztg 5B (1896). 

WiKUKHSiiKiM', W. : Jb. Bot. 40 (1904). 
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Abb, 65 mit Abb. 64 für Ranken stark bervortritt. Es ergibt sich näm- 
lich, daß bei Temperaturerhöhung augenblicklich ein verstärktes Wachs- 
tum der Oberseite der Perigonblätter einsetzt, welches nach einiger Zeit 
von einem stärkeren Wachstum der .Unterseite gefolgt wird. Die Mittel- 
linie zeigt dabei auch ein beschleunigtes Wachstum. 

Die Übereinstimmung mit Ranken wird noch größer, wenn man be- 
denkt, daß diese ebenfalls thermonastische Bewegungen ausführen kön- 
nen und zwar nicht allein solche Ranken, welche wegen ihrer einseitigen 
Reizbarkeit auch thigmonastisch genannt werden können, sondern auch 
allseitig reizbare, welche dann aber auf Temperaturerhöhung nastisch 

reagieren, also eineDorsiven- 


tralität aufweisen, welche 
beim Kontaktreiz nicht zu- 
tage tritt. 

In letzter Zeit sind von 
Beobachtungen 
über Thermonastie bei Blü- 
ten veröffentlicht, worin er 
mitteilt, daß Erhöhung der 
Temperatur die elastische 
Dehnbarkeit der Zelhnem- 

Co. Wüidistuui 6iiiG8 I^GrigonljlJXttGs von Gtocus "bßi hnaTicn AiTT den Ohenseite ■'ü'n'n 
ExliöhnngderT- V \3o 0 auf 20,8° C. a Innen- an aei UOeiseue VOn 

Seite,’ ö Außeu- '• . • "d ■ !' '-r Auf der Aljszissenaclise Perigonblättern erhöht, wäh- 
die Zeit in Stunden, die Ordinaten geben das Waclistum f? n a 

(nach wiEDimsHEiM), ^^end das bei den Zellen der 

Unterseite in viel geringerem 
Maße stattfindet. Dahingegen soll bei Erniedrigung der Temperatur 
dieser Vorgang ausschließlich an der Unterseite stattfinden, wobei dann 
indessen das Protoplasma eine RoUe spielen würde im Gegensatz zu 
der Wirkung der Temperaturerhöhung. Wenn die Angaben Btrnnrisfas 
bestätigt werden, so soll dann wahrscheinlich anstatt von elastischer 
von plastischer Dehnbarkeit gesprochen werden. 

Kyktinastische Bewegungen, Schlafbewegungen bei Pflanzen sind 
schon seit vielen Jahren bekannt, besonders bei gefiederten Blättern, 
deren Teilblättchen die Bewegung ausführen. In ganz allgemeinem Sinne 
kann gesagt werden, daß solche Blattspreiten nachts ungefähr vertikal 
stehen, bei Tage dagegen um die horizontale Lage schwanken. Außer- 
dem findet man diese Bewegungen auch oft bei Blüten, z. B. bei man- 
chen Blütenkörbchen der Compositen, wie Bellis perennis, Calen- 
dula usw. Beschreibungen findet man z. B. bei Stoppel^ und bei 
Stoppel und KniEPh 

Daewin^ hat seiner Zeit eine Zusammenstellung aller Fälle von 


1 Bükning, E.: Planta (Berl.) 8 (1929). 

2 Stoppel, R.: Z. Bot. 2 (1910). 

3 Stoppel, R. u. H. Kniep: Z. Bot. E (1911). 

4: r>AEWiE,CH. u. Fr.: The ■■■ ■ ■ ^ . tu, London 1880; 

siehe auch weiter bei Goeeel, K. : i; ■ der Pflanzen und 

deren teleologische Deutung, 2. Aufl. Jena 1924. 




Nyktinastische Bewegungen. 


411 


Schlaf- oder nyktinastischen Bewegungen bei Blättern, w'elclie damals 
bekannt waren, gegeben. Diese Zahl hat sich inzwischen erheblich ver- 
mehrt. Es hat keinen Sinn, hier auch nur den Versuch einer solchen Auf- 
zählung zu machen. Nur soviel soll gesagt werden, daß es sich teilweise 
um Bewegungen wachsender Blätter handelt, welche also nicht mehr 
ausgeführt werden, sobald das Blatt erwachsen ist. Meist wird dann 
vom Blattstiel eine Wachstumskrümmung ausgeführt, derart, daß die 
Blattspreite nachts entweder senkrecht abwärts oder senkrecht auf- 
wärts gerichtet ist. Die eine Art einer Gattung kann dabei anders 
reagieren wie die andere (z. B, PolygonumConvolvulus gegenüber 
aviculare); übrigens finden sich solche Bewegungen bei Pflanzen der 
verschiedensten Familien (Amarantaceen, Balsaminaceeii, Sola- 
naceen usw.). 

Viel besser untersucht sind die nyktinastischen Bewegungen der- 
jenigen Blätter, welche mit Gelenken versehen sind, und welche daher 
ihr Beweg ungs vermögen zeitlebens behalten. Man findet diese sowohl 
bei den einfachen Blättern, z. B. der Marantaceen, wie bei den zu- 
sammengesetzten der Leguminosen, Oxalideen, Marsilea usw. Bei 
diesen letzteren können dann sowohl das Gelenk des allgemeinen Blatt- 
stieles als diejenigen der einzehien Fiederblättchen eine Bewegung aus- 
füliren und auch hier wieder gibt es Pflanzen, welche bei Verdunkelung 
den allgemeinen Blattstiel senken, andere welche ihn heben, solche wo 
die Blättchen sich heben, andere wo sie sich senken, wobei dann von 
einem Blattpaar die Dorsalflächen einander zugekehrt sein können oder 
die Ventralflächen. Das sind Einzelheiten, welche zwar von Fall zu Fall 
studiert werden müssen, aber für die allgemeine Physiologie verhältnis- 
mäßig wenig Interesse darbieten. 

Dahingegen sind die allgemeinen Fragen, welche sich hier an- 
knüpfen, von großer Wichtigkeit. Erstens kann man fragen, wie 
die Gelenke solche Bewegungen ausführen können. Da es sich hier- 
bei offenbar um ähnliche Sachen handelt wie bei den anderen Varia- 
tionsl^ewegungen, kaxm eine Besprechnng davon hier unterbleiben, weil 
bei der Seismonastie darauf näher eingegangen werden soll. Dahin- 
gegen ist von hervorragendem Interesse die Frage nach der äußeren 
Veranlassung dieser nyktinastischen Bewegungen. Darüber sind sehr 
viele Publikationen erschienen, welche unsere Einsicht zwar sehr 
erheblich gefördert haben, aber dennoch manche Fragen ungelöst 
ließen. 

Es handelt sich hier hauptsächlich darum, oh diese Bewegungen als 
autonom oder aitiogen betrachtet werden müssen. Beide Meinungen 
sind schon seit mehr als 100 Jahren mit Scharfsimi verteidigt worden 
lind noch immer scheint es, als wenn der Streit nicht zu Ende geführt 
ist. Dennoch will es mir Vorkommen, daß die Waage sich mehr und 
mehr zugunsten der autonomen Auffassung senkt. 

Zuerst muß bemerkt werden, daß man die Bewegungen dieser Laub- 
blätter seit Pfeffee registriert, am zweckmäßigsten wohl mit der 
Apparatur, welche von Beotjwee und Fräulein Kleinhooitte benutzt 
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wurdet. Ein Faden wird an die Blattspreite befestigt, während das 
andere Ende über eine Bolle geführt wird und mit einer Glasnadel ver- 
sehen ist, welche auf eine drehende berußte Trommel ihre Bewegungen 
anfschreibt ; ein kleines Gewicht hält diesen Faden gespannt, während 
dieser vorher einige Male gedreht wird, damit der Zeiger gegen die 
Trommel angedrückt bleibt. Wenn das Blatt sich in seiner höchsten 
Lage befindet, ist der Zeiger also ganz unten und umgekehrt. 

Wejni auch verschiedene Leguminosen zu den Beobachtungen be- 
nutzt wurden, so hat sich doch gezeigt, daß einige Arten dazu ganz be- 
sonders geeignet sind, weil sie allerhand Manipulationen leicht ertragen, 
ohne daß die Blätter Schaden davon erleiden. Es sind ganz besonders 
die Primärblätter von Phaseolus multiflorus und diejenigen von 
Canavalia ensiformis, mit denen experimentiert wurde; dieselben 
senken sich bei Abend, haben ihren tiefsten Stand etwa um Mitter- 
nacht, während sie bei Tage waagerecht stehen, ihren höchsten Stand 



Abb. 66. Kyktinastißche Bewegungen eines Blattes YOn Canavalia ensiformis vom 17. bis zum 
24. November. Die dicken Linien 12 Uhr nachts, c"' ■ ,’■■■* 2 ’J'"’ ■■ . Die Si)itze der 

Kurve ist Nachtstand, also^die tiefste Stellung , G. Beoüwer). 

etwa gegen Mittag erreichen. In den Kurven wird also umgekehrt die 
Spitze Nachtstellung, die niedrigste Lage Tagesstand. Wenn man von 
einer normalen Pflanze ihre Bewegungen registrieren läßt, so erhält man 
eine regelmäßig auf- und niedersteigende Kurve, deren Maxima und 
Minima stets zu denselben Tageszeiten eintreten, wie in der neben- 
stehenden Abb. 66. 

Man kann dasselbe erreichen, w^enn man das Tageslicht durch eine 
künstliche Lichtquelle ersetzt, welche nicht einmal sehr stark zu sein 
braucht. Man hat es dann in der Hand, die anderen äußeren Umstände 
vollkommen konstant zu halten und nur Licht und Dunkel wechseln zu 
lassen. Auf diese Weise gelingt es, der Pflanze eine ganz andere Periode 
anfzuzwingen, ganz besonders wenn man die Licht-Dnnkelperioden ver- 
kürzt ; man kann dann hinunter gehen bis zu etwa 3 Stunden Dunkel — 
3 Stunden Dicht. Man kann aber auch die Dunkel- und Lichtperioden 

1 Bbouweb, G. : De periodische bewegingen van de primaire bladeren by de 
kiemplanten van Canavalia ensiformis. Diss. Utrecht 1926. — Kleinhoonte,*^ A. : 
Arch. neerl. Sei. ex. et natur., ser. III, 5 (1929). 
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verlängern nnd zwar in letzter Instanz soweit, daß die Pflanze in voll- 
kommener Dunkelheit oder in konstantem Lichte ‘weiter gezogen wird. 
Dahei werden die periodischen Bewegungen der vorhergegangenen Licht - 
Dunkelzeiten beihehalten, bis die Pflanze zuletzt oft Schaden empfindet 
von den abnormen Umständen, worunter sie gezogen wird. 

Wir wollen aber dasjenige, was bisher bekannt wurde, in anderer Weise 
vorführen, nämlich solcher Art, daß die Argumente der Verfechter und 
der Gegner des Autonomismus oder der aitiogenen Beaktion einander 
gegenübergestellt werden. Es ist dabei nicht immer leicht, Verfechter 
einer bestimmten Meinung zu zitieren, da verschiedene derselben ihre 
Meinung im Laufe der Jahre gewechselt haben. Das war z. B. der Pall 
bei Pfeffer, teilweise auch bei Fräulein Stoppel und verschiedenen 
anderen. 

Wir müssen dazu dann noch bedenken, daß die Verfechter der An- 
nahme, die nyktinastischen Bewegungen seien aitiogenen Ursprungs 
noch verschieden geurteilt haben über die äußeren Umstände, welche 
diese Bewegungen auslösten. Erstens wird natürlich gedacht an den 
natürlichen Tages- und FTachtwechsel, d.h. von Licht und Dunkelheit; 
Pfeffer z. B. war ursprünglich der Meinung, daß man hiermit alle Be- 
wegungen erklären könne. Später hat er aber, teilweise angeregt durch 
Semoui, das Autonome dieser Bewegmigen mehr in den Vordergrund ge- 
stellt^, wobei ersieh auch mehr der Meinung von Sachs anschloß. An 
zweiter Stelle ist gedacht worden an irgendeine Kraft, welche periodisch 
mit Tag und Nacht wechselt, deren Art aber bis jetzt noch nicht mit 
Sicherheit anzugeben wäre. Bose Stoppel«'^ hat wohl zuerst auf die 
Möglichkeit dieser Annahme hingewiesen, wobei dann in erster Linie 
an den periodisch wechsehiden lonisierungsgrad der Luft gedacht wurde. 
Inzwischen haben schon ihre eigenen Untersuchungen, sowie diejenigen, 
von ScHWEiBLER ‘Lind Sperlicu^-, von Cremers und von Steru und 
Bünking^» wohl klar gezeigt, daß es sich hier um diesen Faktor nicht 
handeln kann. 

Mächen wir uns einmal klar, was sich zugunsten und gegen diese 
verschiedenen Ansichten sagen läßt. Erstens für und wider der Auf- 
fassung, daß Tag- und Nachtwechsel als Ursaclie zu betrachten sind; 
dann muß man also die periodischen Bewegungen, welche normale 
Pflanzen während kürzerer oder längerer Zeit in konstantem Licht oder 
konstanter Finsternis ausführen, als eine Nachwirkung, eine Folge des 
vorhergegangenen Lichtwechsels auffassen. Man kann in der Tat, wie 
gesagt, durch eine umgekehrte Periode von Licht und Dunkelheit die 
Bewegung auch leicht umkehren und außerdem durch schnelleren oder 

3- Semou, R. : Pie Mneme als erhaltendes Prinzip im Wechsel des organischen 
Geschehens. Leipzig 1904. und Biol. Zbl. 255 (1905); 28 (1908). 

^ Pfeffkr, W. : Pie periodischen, Bewegungen der Blattorgane, Leipzig 
1875 und Abh. sächs, Gos. Wiss., Math.-physik. Kl. 30 (1907). 

3 Stoppel, R.: Z. Bot. 12 (1920). Planta (Borl.) 2 (1926). 

^ ScHWEiDLER, E. u. A, Speelich: Z. Bot. 14 (1922). 

ö Orembr, H.; Z. Bot. 16 (1923). 

ö Steru, K. u. E. Bünniko: Ber. dtsch. bot. Ges. 47 (1929); 48 (1930). 
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langsameren Lichtwechsel, innerhalb gewisser Grenzen, die Pflanzen 
synchrone Bewegungen ausführen lassen. Wenn man dann aber kon- 
stantes Licht oder konstante Finsternis eintreten läßt, so erscheint der 
tägliche Phythmus wieder; es würde also der bei der Keimung ange- 
nommene Rhythmus wieder in den Vordergrund treten, kräftiger sein 
als der später auf gezwungene. Unerklärt bleibt dann aber, warum von 
Aniang an im Dunkehi aufgewachsene Pflanzen dennoch eine ungefähr 
täghche Periode aufweisen und warum CanavaliapfJanzen, welche voji 
Anfang an bei einem Lichtwechsel von 8 Stunden aufgezogen wurden, 
daraufhin in konstantem Licht oder in konstanter .Finsternis deinioch 
einen wemi zwar nicht sehr ausgesprochenen, doch aber deutlichen 24- 



bei Untersuchungen 

von Fräulein Kleinhoontb, welche mit der größten Sorgfalt ausge- 
führt wurden, nicht bestätigen lassen. Man vergleiche nur die Abb. 67, 
bei der von einer täglichen Periode nicht die Rede sein kann, wo 
jedenfalls die Bewegungen nicht synchron verlaufen. Sterk und 
Bürning haben zeigen können, daß die einander widersprechenden 
Resultate teilweise erklärt werden können durch die Tatsache, daß auf 
die Konstanz aller Bedingungen nicht genügend geachtet wurde. Sehr 
geringe Temperaturschwankungen von einigen Zehntel Grad körnen 
schon genügen, um die Pflanzen zu synchronen Bewegungen zu ver- 
anlassen, ebenso im funkeln eine äußerst schwache Beleuchtung, auch 
mit rotem Lichte. Ähnliches hat Fräulein Kleinhoonte erfahren und 
sobald sie diesen Möglichkeiten Rechnung trug, hat sie es in der Hand 
gehabt, zwei Pflanzen, denen entgegengesetzte Bewegungen aufge- 
zwungen waren (die eine schrieb also normale Kurven, die andere hatte 
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nachts Tagesstellung, bei Tage dagegen Nachtstellung), bei konstantem 
Lichte weiter zu ziehen derart, daß sie ihre Bewegungen unverändert 
weiterführten und also fortwährend entgegengesetzte Kurven schrieben. 

Die Versuche Crembbs scheinen in entgegengesetztem Sinne zu reden, 
indem derselbe in einer tiefen Grubenschacht die etiolierten Pflanzen 
ohne Periode fand. Aber er erwähnt dennoch geringe Bewegungen mit 
kleiner Amplitude, sagt davon zw'-ar: ,,Wir dürfen aber annehmen, daß 
es sich hier um rein autonome Bewegungen handelt, zumal dieselben bei 
gleichzeitig registrierten Objekten einen ganz verschiedenen Gang haben 
können.“ Also dasselbe was oben bemerkt wurde bei der Besprechung 
der Abb. 67. Wie dieselben Pflanzen sich an derselben Stelle bei 
wechselnder Beleuchtung und Dunkelheit verhielten, wird nicht an- 
gegeben. 

Man kann bei einer Pflanze die Periode durch umgekehrte Beleuch- 
tung und Verdunkelung leicht umkehren, schon in 24 Stunden; ja selbst 
gelingt es schon, wenn man während einer Kacht durchbeleuchtet und 
daraufhin konstante Finsternis eintreten läßt. Die Bewegung verläuft 
dann an den nächsten Tagen gerade umgekehrt. Die Umkehrung einer 
umgekehrten Periode in die normale verläuft nicht anders als diejenige 
einer normalen in eine umgekehrte Periode. Es läßt sich nichts beobach- 
ten, woraus der Schluß gezogen werden könnte, daß in dem einen Fall 
der äußere unbekannte Faktor günstig wirkt, im anderen Falle eine 
Gegenwirkung ausübt. 

Wenn man Pflanzen von Phaseolus oder von Canavalia auf der 
horizontalen Achse eines lOinostaten rotieren läßt, so treten die perio- 
dischen Schlafbewegungen nicht auf und die Blätter legen sich infolge 
ihrer starken Epinastie mit ihren Blattspitzen gegen den Stengel. Sobald 
das Kotieren aufhört und die Pflanzen wieder normal stehen, fängt die 
nyktinastische Bewegung wieder an; hat man vorher der Pflanze in 
konstanter Finsternis eine umgekehrte Bewegung aufgezw^ängt, so wird 
dieselbe jetzt wieder angenommen, auch wenn die Rotation einige Tage 
gedauert hat. Der innere Rhythmus wird während dieser Rotation also 
w^eiter fortgeführt, auch wenn sich derselbe dabei äußerlich gar nicht 
manifestiert. 

Die Periode bei etiolierten Pflanzen und bei denjenigen, welche in 
konstantem Lichte gezogen wurden, beträgt auch nicht immer genau 
24 Stunden, z. B. ist sie für etiolierte Canavaliapflanzen 25 Stunden, 
für Phaseolus in konstantem Lichte 22 Stunden. Ein schwacher 
äußerer Reiz ist dann aber rasch imstande, den 24stündigen Rhythmus 
wieder her vor treten zu lassen. 

Man. kann dabei überhaupt sowohl die in konstanter Dunkelheit als 
die in konstantem Lichte aufgewachsenen Pflanzen als hypersensibel be- 
trachten, infolgedessen der geringste Reiz eine starke Reaktion hervor- 
rufen kann. I’räulein Kleinhoonte hat das bei etiolierten Keimlingen 
zeigen können durch eine kurze Belichtung ; selbst 1 Minute genügt zur 
Reaktion. Und zwar hemmt diese kurze Belichtung die Senkung, 
während sie die steigende Variationsbewegung begünstigt. Man sieht 
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das z. B. in der Abb. 68, wo die Pflanze im Dunkeln eine normale Kurve 
schreiben kann. Dann wurde abends während der Senkung je 1 Minute 
lang Licht gegeben, worauf das Dunkelmaximum der Kurve — also 
eigentlich die niedrigste Lage — sich verschob, und zwar so weit, daß 
nach 4 Tagen die Nachtstellung um 12 Uhr mittags eingetreten war. 

Es mag dabei noch einmal gesagt sein, daß gerade solche hypersen- 
sible Pflanzen nicht allein außerordentlich leicht auf geringe Temjieratur- 
schwankungen reagieren, sondern auch auf Lichtreize, und zwar, merk- 
würdigerweise gerade auf langwelliges Licht. Kotes Licht wirkt also wie 
weißes, während blaues Licht kaum irgendeinen Einfluß ausübt. Es ist 
hier also gerade umgekehrt als bei der phototropischen Sensibilität. 

Wemi man Pflanzen bei einem Sstündigen. Licht- und Dunkolrhyth- 
mus zieht, so zeigen sie oft unter verschiedenen Umständen eine fast 



^’^y^^tinastisclic Bewegung eines Blattes von Canavalia cnsiformis vom Abend des 
6. Februar an in konstanter Finsternis, wobei die normale Bewegung weiter forfcgesetzt wurde. Bann 
wurde vom 7. an abends um 10 Uhr während 1 Minute belichtet. Verschiebung der ganzen Kurve, 
bis sie am 11. ganz umgekehrt ist (nach A. KiiEimioONDK). 


tägliche 24 ständige Periode. Wenn man alles Vorhergehende einmal 
zusammenfaßt, so kann man sich die Erklärung dieser Erscheinungen 
etwa in folgender Art zurechtlegen. 

Erbliche Faktoren bedingen örtliche Veränderungen der Turgor- 
spannung, welche durch abwechselnde Beleuchtung mit einer gewissen 
Kegelmäßigkeit verlaufen. Diese Änderungen zeigen sich in ihrer voll- 
kommensten Form, wenn entweder der Wechsel eine Periode von 
24 Stunden hat, oder wenn die Summe von einigen Licht-Dimkelpcrioden 
gerade 24 Stunden beträgt. Die genannten Änderungen werden dann 
genau in das Schema von Kelaxationsschwinguiigen passen. Bei jedem 
anderen abnormalen Lichtwechsel greift man fortwährend in den Che- 
mismus ein, verzögert oder verschnellt diesen, aber nur für solange, als 
der abnorme Lichtwechsel dauert. Wird dagegen jetzt konstantes Licht 
oder konstante Finsternis angewandt, so kommt der alte Rhythmus in 
mehr oder weniger idealer Form bald wieder zurück. 
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-Die autonomen Bewegungen, welche erblich eine Periode von 24 Stun- 
den besitzen, treten ganz spontan auf, wie vor allem aus dem Ver- 
halten von solchen Pflanzen hervorgeht, welche man in konstantem 
Lichte kultiviert. Man kann in solchen Pällen die Bewegungen mit 
seinen Augen entstehen sehen, ohne daß irgendein bestimmter Beiz auf 
die Pflanzen eine Wirkung aiisgeübt hätte. Die Pflanze besitzt also die 
erbliche Pähigkeit zur Ausführung periodischer Bewegungen und zwar 
von solchen mit einem Rhythmus von 24 Stunden. 

^ Vor kurzer Zeit wurde von Umrath^ gezeigt, daß bei sensitiven 
Mimosen der Übergang der Blätter in Schlafstellung durch Erregungs- 
vorgänge begleitet wird; man kann diese Erregung schon bei der bloßen 
Betrachtung beobachten. Abends führen die Blättchen nämlich Be- 
wegungen aus, als wenn sie durch einen Stoß gereizt würden, wobei ihre 
Wiederausbreitung stets langsamer erfolgt, bis die Schlafstellimg erreicht 
ist (über den Stoßreiz sprechen wir im nächsten Abschnitt). Diese Er- 
regungsvorgänge lassen sich aber auch in anderer Weise zeigen, nämlich 
durch elektrische Spannungsänderungen, wie solche auch zutage treten 
bei der Stoßreizung. Schon etwa 1 Stunde vor dem Übergang in die 
Schlaf Stellung sind Erregbarkeit und Leitungsgeschwindigkeit erhöht. 
Umrath glaubt, daß ein ähnliches Verhalten sich auch bei manchen 
nicht sensitiven Pflanzen wird finden lassen. 

Die Frage, ob man bei diesen nyktinastischen Bewegungen der 
Pflanzenblätter und -blüten wirklich in dem Sinne von Schlaf sprechen 
darf, den man auch bei Tieren anw^endet, hat augenblicklich wohl wenig 
Sinn. Jost hat wohl zu Recht angeführt, daß es sich bei den Pflanzen 
nicht um Ermüdungserscheinungen handelt, sondern um Bewegungen, 
welche unter Energieaufwand ausgeführt werden. Man lese übrigens 
dasjenige, was Fräulein Stoppel hierüber zusammengestellt hat^. 

Noch eins muß hier in betreff der nyktinastischen Bewegungen be- 
merkt werden. Mit Absicht habe ich mich bei der Besprechung der Bewe- 
gungserscheinungen nicht beschäftigt mit der Beantwortmig der Frage, 
ob solchen Bewegungen irgendein Nutzen für die Pflanze zukommt. 
Man gerät dabei sehr leicht aixf Wege, w^elche der Naturwissenschaft 
fern liegen und verfällt leicht in teleologische Betrachtungen, welche der 
Naturforscher vermeiden sollte. Wenn schon, würden solche Fragen auch 
in letzter Instanz mehr von dem Ökologen als von dem reinen Physio- 
logen Beantwortung fordern. 

Indessen, die frühere Naturbetrachtung, ganz besonders als sie im 
Banne der Darwinistischen Auffassung stand, hat solche Betrachtungen 
nioht gescheut und darum ist es vielleicht nützlich, derselben ein paar 
Worte zu widmen, weil es sich besonders für die Nyktinastie so klar 
zeigen läßt, welchen Gefahren man dann ausgesetzt ist, speziell wenn 
vorausgesetzt wird, daß solchen Bewegungen irgendein Nutzen zu- 
kommen muß rmd daun nach diesem Nutzen gesucht wird. Ganz be- 

^ Umrath, K.: Planta (Berl.) U (1931). 

2 STOXumn, R.: In Handbuch der normalen und -'l Ir >' Phj^siologie 
hcrausgeg. von Bethjs, v. Bbrömann, Ellinger 17, 3. Berlin 192(3. 

KoBtytschßw-Went, Pflanzenphyaiologic TL ^7 
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sonders hier, weil sich zeigen läßt, daß auch die größten Natindorscher 
sich dabei geirrt haben. Ich denke dabei ganz besonders an Daiiwin, 
der in den nyktinastischen Bewegungen einen Schutz gegen Nachtfrost 
erblickte, indem die Ausstrahlung der Blätter in vertikaler Stellung viel 
geringer ist als im horizontalen Stande ; das konnte er auch exj)erimentell 
beweisen. Nur eins wurde dabei vergessen, nämlich daß die große Mehr- 
zahl der Pflanzen mit nyktinastischen Blättern in den Tropen heimisch 
ist, wo von zu starker Abkühlung nachts nicht die Bede sein kann. 
Ebensowenig hat übrigens die Theorie Stahls^ standgehalten; dei’selbo 
sah wohl ein, daß die Erklärung Darwiists unhaltbar war, dagegen hat 
er aber auf einen Einfluß auf die Transpiration geschlossen. I)aß dieser 
Einfluß besteht, wird wohl nicht geleugnet werden können, abcu' der 
daraus für die Pflanze hervorgehende Nutzen ist äußerst ])roblomatisGh; 
seine Besprechung gehört übrigens auch nicht in dieses Kapitel. 

Seismouastie. Es handelt sich hierbei um Bewegungen, welche als 
Beaktion auf Stoß oder Erschütterung ausgeführt werden, und wobei 
die Bichtung vollkommen bestimmt ist durch die Organisation der 
Pflanze. Stets werden diese Bew^egungen durch Turgoränderung aus- 
geführt, ganz speziell scheint die Permeabilität des Protoplasmas rasche 
Veränderungen zu erleiden. 

Die Bewegungen werden von sehr verschiedenen Pflanzen und Pflan- 
zenteilen ausgeführt. Man kann eine lange Beihe machen, wobei man auf 
der einen Seite die so äußerst reizbare Sinnpflanze stellen kann, während 
dann mit allmählichen Übergängen als letzte Glieder der Beihe die 
Blütenstände der Kompositen sich befinden würden, da dieselben, wie 
z. B. diejenigen von Bellis perennis ihre Körbchen schließen, die 
Strahlenblüten nach innen biegen, wenn man sie lange sehr heftig 
schüttelt. Es ist ganz klar, daß es sich hier nie um irgendeine nützliche 
Bewegung handeln kann und man wird dadurch zur Skepsis geneigt bei 
der ,, Erklärung auch in denjenigen Bällen, wo die Bewegungen rasch 
ausgeführt werden, wie hei Mimosa pudioa. Am meisten liegt cs noch 
auf der Hand, den nachher zu besprechenden Stauhblattbewegungen 
irgendeine Bedeutung anzuweisen für die Überbringung dos Pollens. 
Indessen auch dort wird man sehr vorsichtig mit seinen Schlüsse]), sein, 
müssen, da es sich hier vielfach um äußerst langsame Bewegungen 
handelt. Aber wir können das alles als zum Gebiete der Geologie 
gehörig außer Besprechung lassen. 

Betrachten wir zunächst einmal, wie es sich bei der Sinn|)fianze, 
Mimosa pu di ca, verhält. Diese, ursprünglich südamerikanischo, aber 
jetzt überall in den Tropen als Unkraut verbreitete Pflanze hat äußerst 
sensible Blätter. Dieselben besitzen einen langen Blattstiel mit stark 
entwickeltem basalem Gelenkpolster; sie sind gefiedert und haben zwei 
Joche, welche so dicht aufeinander sitzen, daß die Blätter fast den Ein- 
druck erwecken, vierzählig zu sein. Jede Fieder ist selbst auch wieder 
gefiedert; sie trägt eine große Zahl von Blattpaaren und endet in einer 


1 Stahl, E.: Bot. Ztg. 55 (1897). 
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sterilen Spitze. Im ungeroizten Zustande ist der Blattstiel schräg auf- 
wärts gerichtet, die Fieder erster und zweiter Ordnung sind flach aus- 
gebreitet, infolgedessen stehen die Blättchen alle in einer fast wage- 
rechten Ebene. 

Bei starker Erschütterung senkt sich der Hauptblattstiel, bis er schräg 
nach abwärts gerichtet ist, die Fieder erster Ordnung bewegen sich in 
ihrer Fläche derart, daß der Winkel, den sie mit dem allgemeinen Blatt- 
stiel machen, sich verkleinert, die Blättchen zweiter Ordnung drehen 
sich mit ihrer Basis derart, daß ihre Fläche senkrecht zur oberen Blatt - 
fläche und nach innen gekehrt zu stehen kommt, während die Nerven 
der Blättchen etwas schräg aufwärts neigen. Die Blättchen bedecken 
dich dabei dachziegelähnlich. 

Wenn die Erregung geringer ist, wird es möglich, diese verschie- 
deiien Bewegungen voneinander zu trennen und also z. B. nur den 
FTauptblattstiel sich, senken zu lassen. Das kann man z. B. veranlassen, 
wenn man das Blattgelenk an der ventralen Seite leicht berülirt. Habeb- 
LANDT^ hat ausgeführt, daß dort einige Borsten sich befinden, welche 
bei Berührung mit ihrer Basis verbogen werden, wobei die Zellform 
dieser Basalzellen sich deformiert, womit dann der Beiz zustande ge- 
kommen wäre. Die Oberseite des polsterförmigen Gelenkes ist für Be- 
rülirung nicht reizbar. 

Wenn eine Beizung sattgefunden hat, so wird alsbald wieder die 
frühere ungereizte Lage angenommen; darauf kami wieder gereizt 
werdeü, aber jedes weitere Mal nimmt die Empfindlichkeit der 
Blätter gegen Stoßreiz ab, bis sie zuletzt in eine Art Starrezustand 
kommen, woraus sie sich allmählich wieder erholen können. Es gibt 
auch eine vorübergehende Wärmestarre, wenn die Blätter bei einer 
Temperatur von über 40^ C verweilen, und eine Starre durch Narkose 
hervorgerufen, wie z. B. durch Chloroform- oder Ätherdämpfe. 

Die Temperatur hat großen Einflnß auf das Zustandekommen dieser 
Bewegungen derart, daß sie unterhalb 15^ 0 gar nicht zur Beobachtung 
kommen, während die günstigste Temperatur etwa 25 — 30® ist. Bei 
niederen. Temperaturen findet oft die Senkung des allgemeinen Blatt- 
stieles wohl noch statt, während die übripn genannten Bewegungen 
vollkommen oder fast vollkommen zum Stillstand kommen. 

Es versteht sich, daß eine so auffällige Bewegung, wie diejenige der 
Blätter der Sinnpflanze schon sehr lange bekannt war. Sie wnirde aber 
meistens als ein Wunder angestaunt, da man sie für etwas ganz apartes 
ansah, dem weiter im Pflanzenreiche nichts Ähnliches an die Seite zu 
stellen wäre. Und deshalb läßt es sich auch verstehen, daß tierische 
Physiologen wie Bbügke^ und Paul Bebt» Untersuchungen daran an- 


HabiöRLAKDT, G. : Sinnesorgane im Pflanzenreiche. Leipzig 1906. 

2 V. Brücke, E.: Arch. Anat, u, Physiol. 1848; anoli Ostwalds Klas- 
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stellten. Erst später haben pflanzliche Physiologen sich der Sache an- 
genommen, und da ist an erster Stelle wohl Pfeffer^ zu nennen. 

Pebffbb hat ganz besonders Beobachtungen über das basaio Blatt- 
gelenk angestellt. Er konstatierte, daß bei der Reizung die ventrale 
Hälfte dieses Gelenkes im Volum abniinmt, daß dagegen der osmotische 
Druck an der Oberseite sich vermehrt und dadurch der Blattstiel seine 
Senkung ausführt. Wenn man bei einem abgeschnittenen Blatte reizt, 
sieht man einen Elüssigkeitstropfen an der Schnittfläche liorvortreten, 
welcher nach der Reaktion wieder eingesaugt wird. Pfeffer zeigte, 
daß dieser Tropfen aus der unteren Hälfte des Gelenkes herkomini^, unfl 
daß dieselbe Erscheinung auch bei intakten Blättern auftritt, wol)ei dann 
aber die Flüssigkeit in die Intercellularen aufgenommen wird. Dadurch 
wird dann zu gleicher Zeit die Luft aus diesen Intercellularen verschwin- 
den und infolgedessen das Gelenk eine dunkelgrüne Farbe bekommen. 

Pfeffer glaubt aus seinen Beobachtungen den vSciiluß ziehen zu 
können, daß bei Reizung die ventrale Hälfte des Blattgelenkes iiiron 
Turgor teilweise verliert, indem der Zellsaft teilweise hinausgestoßen 
wird; das würde dann die Folge einer Permoabilitätsvergrößerung des 
Protoplasmas sein. Hach der Reizung würde diese ausgetretene Flüssig- 
keit allmählich wieder aufgenommen werden und damit der ursprüng- 
liche Zustand wieder hergestellt. 

Bemerkt mag werden, daß Mimosa pudica auch Schlafboweguiigen 
ausführt, und daß die Hachtstellung sehr viele Älmlichkeit hat mit der 
Stellung nach einem Stoßreiz. Indessen handelt es sich dabei denno(üi 
nicht um dieselbe Bewegung, was schon daraus hervorgeht, daß Reizung 
der unteren Gelenkhälfte bei schlafenden Pflanzen zu einer weiteren 
Senkung des Blattstieles führt, und daß die Biegungsfähigkoit dieses 
Gelenkes in der Nachtstellung ungeändert ist oder abnimmt, während 
sie nach Stoßreiz zunimmt. 

Es handelt sich bei den Bewegungen der Sinnpflanze um. Reaktion 
auf Stoß; statischer Druck wirkt ebensowenig wie bei Raiiken. Aber 
während dort mehrere gleichzeitige oder aufeinanderfolgende vStöße not- 
wendig sind, ist das bei Mimosa anders. Jede Formänder img der Zollen 
des reizbaren Gelenkstieles löst eine Bewegung aus, also auch Regen- 
tropfen oder andere Flüssigkeiten, welche bei Ranken unwirksam sind. 

Die Sinnpflanze reagiert aber in ähnlicher Weise auch auf andere 
Reize als Stoß, z. B. auf Verwundung. Wenn man einen Teil einer 
Blattfläche abschneidet oder abbrennt, so erfolgt eine starke Redaktion. 
Man könnte also dann von Traumatonastie reden. Ebenso können 
chemische Substanzen die Bewegung auslösen; auf diese Öhemonastie 
kommen wir noch zu sprechen. Auch nach elektrischer Reizung erfolgt 
die gleiche Reaktion (Elektronastie) . Dabei hat man dann den Reiz 
dosieren können^ und dabei hat sich herausgestellt, daß derselbe einen 

®ächB. Ges. WisB., Math.-physik. 

Kl. 16. Leipzig 1890. ‘ 

2 Brunn, J. : Cohns Beitr. Biol. Pflanzen 0 (1908) und ßTiUNAOir, E.: l^flü- 
gers Arch. 125 (1908). 
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gewissen Schw^ellenwert überschreiten muß, daß dann aber auch die 
Reaktion voll ausgeführt wird, daß hierfür also, wde bei manchen 
tierischen Reaktionen das „Alles- oder Nichts- Gesetz'^ gilt. Außer- 
dem hat sich gezeigt, daß unterschwellige elektrische Reize sich sum- 
mieren lassen, falls sie sich in nicht zu langen Zeiträumen folgen 
(weniger wie 6 Sekunden). Die Größe des Schwellenwertes ist übrigens, 
wie sich leicht verstehen läßt, von den äußeren Umständen, ganz be- 
sonders von der Temperatur, abhängig. 

Wenn man bei einer Mimosa einen Wundreiz anbringt, indem man 
ein Stück eines Blattes abschneidet, so kann man bei günstigen Außen- 
bedingungen beobachten, daß der Reiz sich fortpfianzt. Zuerst Idappen 
die Riederblättchen in der Nähe der Wunde zusammen, dann allmählich 
die mehr basalwärts sich befindlichen. Daraufhin pflanzt der Reiz sich 
weiter fort, wobei oft erst der primäre Blattstiel sich senkt und dann 
erst die Stiele zweiter Ordnung sich zusammenbiegen und zugleich die 
Rieder blättchen daran zusammenklappen, jetzt aber von der Basis zur 
Spitze fortschreitend. Wenn die Temperatur, die Feuchtigkeit usw. alle 
günstig sind, so kann sich der Reiz weiter fortpflanzen nach den anderen 
Blättern, wobei dann aber zuerst der Hauptblattstiel sich senkt. Man 
kann übrigens diesen Wmidreiz auch vom Stamm oder von der Wurzel 
ausgehen lassen, wenn die Verwundung nur tief genug ist und anderer- 
seits kann auch ein gewöhnlicher Stoßreiz w'eiter geleitet werden, weim 
mir die Außenbedingungen günstig genug sind. 

Die Geschwindigkeit dieser Reizleitung wurde je nach den herrschen- 
den Bedingungen und der Stärke der Reizung verschieden gefunden, bis- 
w'eilon nur einige Millimeter pro Sekunde, aber auch bis zu 100 mm pro 
Sekunde. Also eine Fortpflanzung des Reizes größer als bei jeglicher 
anderer pflanzlichen Reizleitung, aber dennoch weit hinter derjenigen 
eines tierischen Nerven zurückstehend. 

Es fragt sich natürlich, wie diese Reizleitung stattfindet. Darüber 
ist viel untersucht worden, aber die Untersucher sind zu sich ziemlich 
widersprechenden Ergebnissen gelangt. Die Lösung dieses Rätsels ist 
wohl die von Suow^ und Ball^ gegebene, daß es sich nämlich um zwei 
vorBchicdene Arten der Reizleitung handelt, deren eine jedenfalls teil- 
weise durch die wasserleitenden Teile stattfindet, die andere aber durch 
das lebende Gewebe insbesondere des Markes. 

Ganz besonders bedeutend in der Hinsicht sind die Beobachtungen 
Riccas^ ; derselbe konnte feststellen, daß bei der Reizleitung eine be- 
stimmte Substanz eine Rolle spielt. Wenii man nämlich einen Mimosa - 
sproß abschneiclet und denselben mit dem stehengebliebenen Teil des 
Stammes durch ein Glasrohr, das mit Wasser gefüllt ist, verbindet, so 
findet die Eortpflanzung des Reizes durch dieses Wasser hindurch statt. 
Daß es sich hier um eine stoffliche Beeinflussung handelt, geht besonders 


Show, K.: Proc. roy. Soc. Lond., Biol. Ser., 98 (1925). 
^ Ball, M. (h: New Phytologist 26 (1927). 

^ Ricca, XJ.: Huovo Giorn. bot. ital. 2B (1916). 
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daraus hervor, daß dieses Wasser daraufhin imstande ist die RoaJvtion 
auszulösen. 

Man kann das am besten zeigen in der von Fitting^ angegebenen, 
Weise. Man schneidet Blätter von Mimosa beim Gelenk ab, und sieht 
dann gleich die Reaktion auftreten. Nach einiger Zeit ist die Normal - 
Stellung wieder erreicht. Wenn man dann das Blatt mit seinerti Stied in 
ein wenig Wasser stellt, wohindurch Reizleitung stattgohinden Init, od(u‘ 
auch in eine Abkochung von Mimosa blättern oder irgendeinem ainioren 
wässerigen Extrakt der Pflanze, so tritt die Reizsteilung ein ; das wifMler- 
holt sich nach einiger Zeit, nachdem das Blatt sicli wieder cu’holt hat, 
und dasselbe Spiel kann noch mehrere Male in derselben Weise wcdtcr- 
gehen. Aus diesen Versuchen' geht jedenfalls hervor, daß die Subst-anz, 
worum es sich hier handelt, kochbeständig ist. Auch Speiched hat dit^solljc 
Wirkung, ebenfalls gewisse Monaminosäuren und Anthrachino;ndcrivmt(5. 

Daß bei der Reizleitung von Mimosa auch Potentialuntorsfdiiede 
sich bemerklich machen, hat besonders Umeatil- gezeigt; derselbe 
konnte elektrische Ströme registrieren, wobei indessen dahingcsHtellt sein 
mag, ob diese primär als Ursache der verschiedenen Roizcu'schoiniingeri 
auftreten, oder Nebenerscheinungen sind, welche sieh dabrd stdcimdär 
sichtbar machen. 

Auch andere Arten von Mimosa sind reizbar, wnnu auch biswoileii 
in geringerem Grade, z . B . M. S p eg a z z i n i i , M. s e n s i t i v a , M . i n. v i s a 
usw. Ebenfalls andere Leguminosen wie Noptnnia oleracjea utid 
Desmanthus -Arten. Wie schon gesagt wurde, ist die soismoiiastiscdie 
Reizbarkeit aber überhaupt weit verbreitet, wenn sie auch, oft nur ,mudi 
starker Erschütterung zutage tritt. Mehr vergleiclibar mit den Tn^gu- 
minosen blättern sind diejenigen der Oxalideeti, speziell der Bio- 
phytum-Arten. Die Blätter dieser Pflanzen sind einfach paarig ge- 
fiedert; nach Stoß senken sich die Blättchen und kla])pen ztisanimen, 
während der allgemeine Blattstiel sich hebt». Diese Hebung kann sich 
nach der darauffolgenden Senkung noch ein, paarmal mit kleinerer Ampli - 
tudo wiederholen, so daß also eine Art oszillierende Bewegung eintritt. 
Übrigens sind diese Pflanzen aber lange nicht so eingehend untcirsucht 
wie Mimosa pudica. 

Auch die besonders von MAOFAELANn^ untersuchte Bewegung der 
Venusfalle, Dionaea muscipula mag hier ganz kurz erwähnt werden. 
Bei dieser insectivoren Pflanze der Vereinigten Staaten besteht das 
Bktt aus zwei Hälften, welche nm den Mittelnerven zimanimcnklap)pen 
können, wobei die Randzähne ineinander greifen. Das gosehiolit bei 
Berülirung der Blattoberf lache, aber ganz besonders der Borsten, W'olehe 
zu dreien auf jeder Hälfte der Blattspreite gefunden werden. Wenn auch 
die Bewegung geradeso wie diejenige der Mimosa auf einen Stoßreiz 
(und auch auf Verwundung, elektrische Reizung, Heizung) hin erfolgt, 

1 Eitting, H.: Jb. Bot. 72 (1930). 

2 Umbath, K.: Planta (Berl.) 4 (1927); 5 (1928); 7 (1929). 

Habeblandt, G. : Ann. Jard. bot. Buitenzorg, Snppl. 2 (1898) 

Macpablane, J. M.: Contrib. Bot, Labor. Univ. P^nsylv. 1 (1902). 
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so wird sie nach den Untersuchungen Bbowns^- hier dennoch ganz anders 
ausgeführt, nämlich durch sehr rasches Wachstum der Ventralseite 
des Mittelnerven, Die Bewegung steht offenbar, wie diejenige der 
Droseratentakel im Dienste des Insektenfanges. Deshalb ist es viel- 
leicht angezeigt, hier die Bewegung der Schläuche der Utricularia- 
Arten zu nennen, welche nach Berührung bestimmter Borsten sich plötz- 
lich vergrößern und damit einen Wasserstrom hineinsaugen, womit 
dann eventuell kleine Wassertiere gefangen werden. 

^ Bei den Blüten findet man reizbare Narben bei Torenia , Martynia , 
Mimulus, und überhaupt bei Scrophulariaceen, Bignoniaceen, 
Acanthaceen, Pedalineen. Die beiden Narbenschenkel stehen im 
unberührten Zustande weit aufgeklappt ; werden sie aber an der Iimen- 
soite berührt, so klappen sie zusammen, wobei eine Verkürzung der 
ganzen Narbe aber ganz besonders dieser Innenseite stattfindet. Daß 
diese Bewegungen irgendeine Bedeutung für die Pflanze haben, wurde 
bis jetzt nicht bewiesen. 

Viel besser untersucht wurden die Bewegungen der reizbaren Staub- 
fäden. Man findet diese bei zahlreichen Pflanzenfamilien (Cacteen, 
Portulacaceen usw.); aber ganz besonders hat man sich beschäftigt 
mit denen der Cynareen unter den Compositen, mit denjenigen der 
Berberis -Arten und der Sparmaiinia africana. Bei Cynareen^, 
z. B. Genta Lirea, sind die fünf Staubbeutel zu einer Eöhre, welche den 
Griffel umgibt, verwachsen, die Filamente dagegen sind frei. Werden 
diese berührt, so verkürzen sie sich, dadurch wird die ganze Eöhre 
heruntergezogen und die Borsten an der Außenseite des Griffels fegen 
die Pollenkörner aus den sich nach imien öffnenden Antheren. Diese 
Einrichtung wird als für die Bestäubung der Pflanze durch Insekten 
dienstlich angesehen. Die Kontraktion fängt oft innerhalb einer Sekunde 
nach der Eeizung an, vollzieht sich dami in etwa 10 Sekunden, während 
nach etwa 1 Minute die ursprüngliche Lage wieder erreicht wird. Es 
hat sich auch hier gezeigt, daß bei der Berührung das Parenchym des 
Filamentes Flüssigkeit verliert, welche in die Intercellularräume ein- 
ti'itt. Pfefiter berechnete, daß der osmotische Druck des Zellinhaltes 
sich nach der Reizung um 1 — 3 Atmosphären verringert. Es muß offen- 
bar eine starke Vergrößerung der Permeabilität des Protoplasmas statt- 
gefunden haben. 

Während man bei den Cynareenstaubfäden eigentlich keine Reiz- 
leitung findet, tritt diese bei anderen Staubfäden in den Vordergrund. 
Dort ist die Bewegung bisw^eilen auch tropistisch, ausgeprägt nastisch 
dagegen bei Berberis, wo sie sich bei Berührung nach innen krümmen 
und bei Sparmannia, wo die Krümmung iiach außen stattfindet. 


J Brown, W. H.: Amor. J. Bot. 3 (1916); auch v. Guttbnbero, H.: Flora 
(Jhna) 1,18/119 (1025). 

2 JuKU, 0.: Bot. Studier tili IOellmann 1 (1906). — • Ltnsbaube, K. : 
Sitzgsbor. Akad. Wiss, Wien, Math.-naturwiss. Kl. 114, 1 (1905); 115, 1 (1906). — 
SMAXiti, J. : Anii. of Bot. 31 (1917). 
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Ganz besonders Sparmannia ist in der letzten Zeit von Bünning^ 
ansfülirlich untersucht und mag deshalb noch etwas eingehender ge- 
schildert wx^^rden, auch nach noch nicht veröffentlichten Untersuchungen 
aus dem ütrechter ])otanischen Institute. Wenn man diese Staubfäden 
durch eine zurückspringende Feder mechanisch reizt und die Bewegung 
sogleich kinematographisch registriert, so zeigt sich, daß es eigenthch 
keine Latenzzeit gibt, sondern augenblicklich (jedenfalls innerhalb 
y h 5 Sekunde) die Reaktion stattfindet. Diese ist zuerst stark, und wird 
dann allmählich schwücher. Wie aus Abb.69 hervorgeht, scheint es sich 



stoßreiz eines Staubfadens von Sparmannix africana. 
.1. y Abszissenachso: Zeit nach derRei- 

’ *■ ' ■' '■ ' ■■ ■’ Graden pro Sekunden (Aufnahme 


dabei um stoßweise Bewegungen zu bandeln. Zuletzt tritt Euhe ein, 
woraufhin dann die Eückkrümmung einsetzt und zwar mit derselben 
SchtiSg^'^^^^*’ beendet wurde, nur in umgekehrter 

Bünning hat zeigen können, daß es sich hier um eine Permeabilitäts- 
anderung des Protoplasmas handelt, wobei nach der Eeizung erst Zell- 
s aft ausgest oßen wird (es konnte mit Eeagentien gezeigt werden, daß 


28 (i9?rÄplaLr?BJlVn “• 
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es sicli hierbei nicht um Wasser, sondern um Vaknolenflüssigkeit 
handelt). Diese wird vorläufig durch die Zellhaut aufgenommen. in- 
folgedessen zeigt letztere deutliche Quellungserselieimmgen : späterhin 
kommt der Zellsaft auch in Tropfen auf der Außenseite der Zellen zum 
Vorschein. Diese Exosmose der xWißenseite hat dort eine Verkürzung 
der Zellen zur Eolge; infolgedessen wird der Staubfaden eine Bewegung 
nach außen ausführen. BttNisnisro denkt sich, daß bei der Leitung des 
Reizes dieser Vorgang allmählich in den verschiedenen Epidermiszellen 
vor sich geht und daß dabei die stoßweise Reaktion zustande kommt. 
Wenn dann nachher bei der Endosinose wieder Flüssigkeit aufgenommen 
ward, tritt Rückkrümmung ein. 

Die Ursache der Perineabilitätsänderimg wäre durch einen ver- 
schiedenen Koagulationszustand des Protoplasmas zu erldären. Dafür 
spricht, daß man durch Hydra- 
tation eine Verkleinerung des | 

Reaktionsvermögens verwirk- '| 

liehen kann. Es hat sich ge- ^ 

zeigt, daß die Anionen der ^ ^ 
bekannten HoFMElSTEEschen ^ ^ 

Reihe l | 

S 04 CN 03 <Cl<Br<J<SCN | | 

■s; I 

das Reaktionsvermögen in der- 
selben Reihenfolge herabsetzen, 1 

worin sie die Hydratation von 
hydrophilen Kolloiden ver- 

naehren. Z&t nach der R&zuftg 



Man kann sich das alles mit 
einer schematischen Darstellung 
deutlicher vor Augen führen, 
wenn man, wie in der neben- 
stehenden Ahb. 70 auf der 


Abb. 70. Scbcmatische Darstüllung der Pfrineabilitäts 
iiiiderung nach Stoßreiz in den Zellen des Staulifadens 
von Sparmanni i africana. Auf der Abs isse die Zeit 
nach der Eeizung, als Ordinaten die Permeabilität 
imd zwar in den Kurven 1 — 4 bei steigender Hydra- 
tation des Protoplasmas. Unterhalb der punktierten 
Linie nur Endosmose, oberhalb E.vosmose (nach 
BüNNi.vö). 


Abszisse die Zeit und als Ordi- 
nate die Permeabilität nach der Reizung angibt, wobei die Kurven 1 — 4 
sich auf zunehmende Hydratation des Protoplasma beziehen. Unterhalb 
der punktierten Lüde würde nur Endosmose, oberhalb derselben Exos- 
mose stattfinden. Die Latenzzeit wäre also um so größer, je stärker die 
Quellung und während dieser Zeit müßte Endosmose, also Krümmung 
nach innen zu, beobachtet werden können. 

Wir befinden uns Mer auf einem einigermaßen hypothetischen Boden. 
Indessen war es dennoch angezeigt, etwas davon zu sagen, weil es sich 
bei vielen Reizerscheinungen, wo keine Änderung der Wuchsstoffver- 
teilung eine Rolle spielt, wahrscheinlich um Permeabihtätsänderungen 
des Protoplasmas handelt und weil diese wohl nirgends so leicht studiert 
werden können wie hei seismonastischen Bewegungen, mehr speziell bei 
den Reizbewegungen der Staubfäden. 
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Protoplasmaströimiiig. In behäuteteii Zellen findet oft eine Bewegung 
des Cytoplasmas statt, welche mit dem Namen Protoplasniaströmnng 
angedentet wird, weil sie der Strömung eines Flusses oder Baches ähnlich 
sieht. Übrigens kann man etwas derartiges selbst bei unbehäuteten 
Zellen leicht beobachten, wie z.B. in den Plasmodien der Myxomyceten , 
wo das Körnerplasina sehr oft eine strömende Bewegung und zwar bald 
in dieser, bald in gegenüberliegender Pichtung zeigt. Wir wollen dieselbe 
aber w^eiter außer acht lassen und uns nur mit der Strömung innerhalb 
behaut et er Zellen beschäftigen. Dabei wird dann unterschieden zwischen 
Rotation und Zirkulation. Bei der Rotation ist die Bewegungsrich- 
tiing ebenso wie die Geschwindigkeit konstant, vorausgesetzt, daß die 
äußeren Umstände nicht wechseln; bei der Zirkulation sieht man so- 
wohl die Richtung als wie die Geschwindigkeit des Stromes sich fort- 
während ändern. Dabei kann dann noch unterschieden werden zwischen 
Zirkulation des Wandbelegs und zentraler Zirkulation. Diese Zirku- 
lation interessiert uns aber vorläufig nicht sehr, da man ihr durch 
Versuche nicht näher kommen kann, eben wegen ihrer Weohselfälligkeit. 

Ganz anders bei der Rotation, weiche man speziell in langgedehnten 
Zellen, wie den Internodialzellen der Charac een, Wurzelhaaren, Blatt- 
zellen von Vallisneria spiralis, Elodea canadensis usw. antrifft. 
Die Entdeckung durch Coeti im Jahre 1774 machte viel Aufsehen ; seit 
dieser Zeit haben sich viele Untersucher an eine Erklärung herangewagt, 
aber leider bis jetzt ohne irgendwelchen Erfolg. Es ist nur gelungen, 
die Erscheiinmg genau zu beschreiben, und den Einfluß äußerer Um- 
stände auf die Rotation festziistellen. Schon Amioi hat damit ange- 
fangen, später haben mehrere Forscher die Erscheinung genauer studiert, 
wie Dütrochet^, Nägbli^ u. a. Von neueren Untersuchungen wären 
ganz speziell .diejenigen von HöRMANNh Ewaet^, FittincF und Hille 
Ris Lameers® zu nennen. 

Betrachten wir erst einmal den Einfluß der Temperatur; die Mes- 
sungen haben ganz speziell bei Characeen stattgefunden, wo man 
ziemlich leicht im Wasserstrom lebende Zellen lange am Leben erhalten 
kann, also unter vollkommen natürlichen Verhältnissen. Man ist dann 
imstande, Wasser von jeder beliebigen konstanten Temperatur zu be- 
nutzen und die Geschwindigkeit der Rotation zu messen. Dabei stellen 
sich dann aber verschiedene Schwierigkeiten in den Weg, indem näm- 
lich die Hautschicht des Cytoplasmas mit der daran grenzenden, die 
Chloropiasten enthaltenden Schicht sich in Ruhe befindet, während 
die augenblicklich darauffolgende Schicht lebhafte Strömung zeigt, 


1 Bijtrochet, H.: Ann. des Sei. natur., 2. ser. (Bot.) 9 (1838). 

^ V. ISTägeli, G.; Beitr. z. wiss. Bot. 2 (1860). 

T ^ die Protoplasmaströmung bei den Characeen. 

«Jena loyo. 

in p^rTsos' ^ " physiology of protopksmic Streaming 

f Fitting, H. : Jb. Bot. 64 (1925); 67 (1927). 

Lambees, M. ; Temperatnur en protoplasmastroomiiig. Diss. 
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wovon die Geschvindigkeifc aber nach dem Zentrum der Zelle zu allmäh- 
lich ahnimmt. Man wird also gewöhnlich wohl diese äußerste sieii noch 
bewegende Schicht für seine Messungen aiiswählen. Daboi ist indessen 
noch einiges zu bedenken: das vollkommen hyaline Plasma kann man 
nicht sehen; man beurteilt die Strömung also an den mitgenommenen, 
Teilchen und deren Gesch Würdigkeit wird von ihrer Größe abhängig sein. 
Bei Nitelia geht der Strom an der einen Seite der Zelle schraidrenföriuig 
hinauf, an der anderen Seite herunter; an der Gi*enze dieser beiden 
Strömungsrichtungen liegt eine sogenannte neutrale Linie (oder besser 
Mache, welche der Zellhaut senkrecht gestellt ist), welche sieh nicht 


<iL je sec 
iZOr 



Abb. 71. Eiaüuß der Temperatur auf die T. -s -■■■• Protoplasmas bei Xitella. 

Als Abs isse die Temperatur, als Ordinate- M ■: .i ' --ii in ,tt pro Sekunde. Die 

Zahlen an der Kurve geben die Ordnung , ■ . v i; .dattfanden (nach Hille. 

Kis, Lambers). 

bewegt und welche dabei leicht durch iliren Mangel an Chloroplasten 
kenntlich ist. Diese neutrale Linie bildet also eine schräg verlaufende 
Schraube. 

Wenn man nun den Zusammenhang zwischen der Temperatur (als 
Abszisse) und der Kotationsgeschwindigkeit (als Ordinate) in einer Kurve 
angibt, wie in Abh. 71, so erheält man eine fast gerade Linie (oder eine 
ganz wenig gegen die horizontale Achse konvexe Linie), also Proportio- 
nalität. 

Aus Versuchen von Eomijn^ geht hervor, daß plötzliche Teinperatnr- 
änderungen keinen Einfluß haben, wem m.an von niederer nach höherer 

1 Bomijk, Ct. : Proc. Kon. Akad. Wetensch, Ainsterd. 84 (1931). 
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Temperatur übergeht; die Pfianze stellt sich augenblicklich auf die Ge- 
schwindigkeit der höheren Temperatur ein. Umgekehrt aber kann sich 
eine vorübergehende Verzögerung zeigen, wenn man plötzlich von der 
höheren auf die niedere Temperatur kommt, falls der Sprung nur groß 
genug ist. 

Verschiedentlich, z.B. von Ewart und Hille Bis Lambers ist dieser 
Temperatureinfluß im Zusammenhang gebracht mit der Viskosität des 
Protoplasmas, ohne daß es diesen Autoren gelungen ist, das zu beweisen. 
Aus den genamiten Untersuchungen Romijus geht hervor, daß die Vis- 
cosität des Plasmas bei ISTitella syncarpa ein Maximum besitzt bei 
etwa 20^ C, während sie oberhalb dieser Temperatur wieder abnimmt ; 
das läßt sich aus der Form der Plasmolyse ableiten. 

Die Proportinahtät zwischen Temperatur und Hotationsgeschwindig- 
keit besteht nur innerhalb bestimmter Grenzen; kommt man oberhalb 
von etwa 40®, so macht sich ein Zeitfaktor bemerklich, der die Geschwin- 
digkeit herunterdrückt und zwar in einer ersten Periode rasch, dann 
sehr langsam und schließlich wieder sehr rasch. Nach der ersten Periode 
kann die frühere Geschwindigkeit sich wieder herst eilen, wenn die Pflanze 
bei einer unschädlichen Temperatur zurückgebracht wird, die zuletzt 
genannte Änderung ist irreversibel. 

Ebenso wie bei hohen, aber noch nicht tödlichen Temperaturen eine 
„vorübergehende Wärmestarre“, wie Sachs sie genannt hat, eintreten 
kann, so gibt es auch eine ,, vorübergehende Kältestarre“. Wenn die 
Temperatur unterhalb 14® erniedrigt wird, so findet man eine stärkere 
Verzögerung der Eotation als oberhalb dieser Temperatur, so daß die 
Temperaturkurve einen IGiick aufweist. Das läßt sich vielleicht im 
Anschluß an Untersuchungen von L. Abisz"^ und de Jong^ als die Folge 
einer Gelatinierung auffassen. Diese Gelatinierung würde sich in eine 
primäre und eine sekundäre Aggregierung scheiden lassen, wobei die 
sekundäre erst eintritt, wenn die primäre abgelaufen ist. Das würde 
den Knick in der Temperaturkurve, der sehr oft beobachtet werden kann, 
wohl vollkommen erklären. 

Nitella ist jedenfalls das am besten untersuchte Objekt und es er- 
übrigt sich also wohl, noch von anderen Zellen zu reden ; soweit sich aus 
den Beobachtmigen sehen läßt, verhält die Sache sich dort übrigens, 
rnutatis mutandis, ähnlich. Dahingegen ist es notwendig, noch mit 
einigen Worten die Erscheinungen der Chemodinese zu besprechen; 
diese wurden besonders von FiTTma^ sehr eingehend untersucht. 

In Pflanzenschnitten sieht man sehr oft, daß augenblicldich nach der 
Hei Stellung des Schnittes keine Protoplasmaströmung bemerkbar ist, 
daß dieselbe aber nach einiger Zeit einsetzt. Fitting hat zeigen können, 
daß es sich hier um chemische Beeinflussung handelt. Wenn er Schnitte 
von Vallisneria in absolut reines destilliertes Wasser brachte, trat 
die Strömung nicht auf. Wenn man aber Blattextrakte und selbst 


^ Amsz, L. : Sol-en geltoestand van gelatine oplossingen. 
- DE JoNG, H. G.: Het agarsol. Biss. Utrecht 1921. 

3 Fittixg, H.: Jb. Bot. 54 (1925); 57 (1927). 


Biss. Utrecht 1914. 
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Extrakte von Eiltrierpapier in sehr großer- Verdünnimg benntzt, so 
wird die Bewegung ausgelöst. Eine nähere Untersiiciiung ergab, daß 
eine ganze Menge von organischen Substanzen hierfür verantwortlich 
zu stellen sind. Es hat keinen Sinn, hier alle Gruppen von solchen Sub- 
stanzen zu nennen, nur muß betont werden, daß es sich hier in erster 
Instanz um Aminosäuren handelt, ganz speziell in der a-Stelliing. Als 
Beispiel mag erwähnt werden, daß eine Lösung von Asparaginsäure. 
Asparagin, Glutaminsäure usw. bis zu 0,0625 — 0,0^1 mol, gleich 1 : ßO 
— 80 Milk Verdihuiimg schon auslösend auf die Bewegung wirkt ; Fitting 
spricht hier von Chemodinese. 

Daß erst nach einiger Zeit die Strömung in Pflanzensehnitten aiif- 
tritt, war seiner Zeit für Pfeffer Veranlassung, sich gegen die An- 
nahme von Hugo de Vries^ zu wenden, welcher der Rotation und Zir- 
kulation eine Bedeutimg beim Stofftransport in den Pflanzen zuwies. 
Diese Hypothese braucht an dieser Stelle nicht diskutiert zu werden, 
nur kann darauf hingewiesen werden, daß de Vries die sehr allgemeine 
Verbreitung dieser Bewegungen betont hat und daß darüber die Erfah- 
rungen an frischen Schnitten erhalten, sehr wenig aussagen. 

Temperatur und chemische Subtanzen sind nicht die einzigen äußeren 
Faktoren, welche die Protoplasmaströmung beeinflussen. Von anderen 
mag noch das Licht genannt werden, was man z. B. betont findet in 
der schon genannten FiTTiNGschen Arbeit, weiter auch elektrische 
Ströme, während in letzter Zeit selbst ein magnetisches Feld verant- 
wortlich gemacht ist für die Strömung innerhalb behäuteter Zellen-, 

Die Ursache der Strömung ist beüSTi tella verschiedentlich in der rulien- 
den Hautschicht und in den darin liegenden Chlorophyllkörnern gesucht. 
Indessen ist man mit keiner Erklärung auch nur etwas -weiter gekommen. 
Selbst zu Arbeitshypothesen haben diese Erldärungen nicht geführt. 
Übrigens wird eine solche ,, Erklärung^’ doch auf alle möglichen Fälle 
von V' - • ■ - wendimg finden müssen, 

E' ■ .-'j , : ■■■ allgemeinen Physiologie spezielle Fälle 

von protoplasmatischer Strömung näher zu besprechen. ^ Hur möchte 
ich für ein Objekt eine Ausnahme machen, nämlich für die sogenamite 
Aggregation in den Tentakelzellen der Blätter von Drosera -Arten 
und einigen anderen Insectivoren. Man könnte dieselbe auch als ge- 
sonderte Erscheinung behandeln: sie fügt sich aber -vielleicht besser 
hier ein. Die Zellen des genannten Tentakelstieles enthalten einen ziem- 
liche dicken Wandheleg von Protoplasma und eine zentrale Vakuole 
mit rotem Zellsaft. Wird das Blatt durch Eiweißernährimg gereizt, so 
macht sich bald eine schnelle Protoplasmazirkiilation bemerklich. Zu 
gleicher Zeit wird die Vakuole in verschiedene, meistens in viele kleinere, 
geteilt, welche oft von der Strömung mitgerissen w^erden. Dabei nimmt 
das Totalvolum der Zellflüssigkeit ab; es tritt offenbar Flüssigkeit aus 
der Vakuole in das umgebende Protoplasma, welches sich also stärker 


1 .DE Vries, H.: Bot. Ztg 43 (1885). 

2 SsAWOSTlN, P. W. : Planta (Berl.) 11 (1930). 
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iiubibiert. Daewini hat die Erscheinung entdeckt und ihr den Namen 
Aggregation gegeben; er hat dabei aber nicht genau unterschieden 
zwischen dieser wirklichen Aggregation und Eällungserscheinungen 
innerhalb des Zellsaftes. Hugo de Vb-ies^ hat das klargemacht und eme 
äußerst genaue Beschreibung der Erscheinung gegeben. Die ausführ- 
lichste Untersuchung aus neuerer Zeit ist diejenige Akebmajsts^, wäh- 
rend zuletzt Fräulein CoELiNGH't uns einige neue Tatsachen mitge- 

Die Beizung der Tentakelzellexi kann zwar mechanisch stattfinden, 
oder auch durch Erhitzen auf etwa 60^ C., aber nur sehr unvollkommen. 
Ganz anders aber wird es, wemi man bestimmte chemische Substanzen 
benutzt; ivenn man z. B. einen Tentakel in eine Pepsinlösnng oder in 
Liehigs Eleischextrakt legt. Es hat sich dabei gezeigt, daß für das Ein- 
treten der Aggregation zwei Substanzen notwendig sind. Die eine schafft 
die Bedingung, welche die Aggregation möglich macht; dieselbe wird 
vom Tentakelköpfchen abgeschieden und kaini daraus mit Wasser ge- 
löst werden ; man findet sie übrigens auch im Speichel und in gewissen 
Orthophosphaten. Die andere löst erst die Bewegung ans; dabei treten 
Aminosäuren in den Vordergrund, ganz besonders Asparagin, wo die 
Beizschwelle bei etwa 0,008 vH liegt und Benzin, wo dieser Wert un- 
gefähr 0,015 vH beträgt. 

Was tritt hier aus der Vakuole heraus? Ganz entschieden nicht der 
ZeUsaft als solcher, denn z. B. die Anthocyane bleiben innerhalb der 
Vakuole. Es ist aber auch wohl kein reines Wasser, das herausge- 
preßt wird, da ja Äkerman gefunden hat, daß der osmotische Wert 
bei der Grenzplasmolyse sich hei der Aggregation vergrößert. Auch 
Fräulein Coelingh erhielt ähnliche Besultate. 

Wir wenden uns jetzt zu anderen Bewegungen innerhalb behäuteter 
Zellen, welche nicht spontan, sondern nur infolge von äußeren Beizen 
aiiftreten, wobei dahingestellt sein mag, ob die vorhin beschriebene 
Strömung als vollkommen autonom zu betrachten ist. 

Erstens kann man Bewegungen beobachten als Folge von Verwun- 
dung. Es handelt sich dabei um die sogenannten traumatotaktischen 
Bewegungen von Zellkernen^. Wenn man bei Zwiebelschuppen die Epi- 
dermis durch einen Schnitt oder einen Stich verwundet, so sieht man 
nach einiger Zeit in der der Wunde benachbarten Zellen eine Kernver- 
lagerung stattfinden, welche den Kern zeitweise an die der Wunde 
angrenzenden Zellwand führt. Ob die zu gleicher Zeit einsetzende Proto- 
plasmaströmung dabei aktiv beteiligt ist oder nicht, weiß man nicht. 
Man kaiui hier aber natürlich leicht an Chemodinese denken, nm, so 


1 Darwih, Ch. : InseotivoTous plants. London 1875. 

2 deVbies, H.: Bot. Ztg 44 (1886). 

3 Äkerman, A.: Bot. Kotiser 1917. 

^ CoELiEGH, W. M. : Over stoffen, die invloed uitoefenen op de aggregatie 
bij Drosera. Biss. Utrecht 1929. 

s^Tahgl, P.: Sitzpber. Akad. Wiss. Wien, Math.-naturwiss. Kl, 90, 1 (1884). 
— Kemec, B. : Reizleitmig und reizleitende Strukturen. Jena 1901, 
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itiehr, als es aucii wirkliche chemotaktische Bewegungen von Zellkernen 
gibt, welche bei demselben Objekte von verschiedenen elieiniseheii 
Stoffen ansgelöst werden^. Wenn dabei Protoplasmaströiimiig anftritt, 
so geschieht das so langsam, daß sie sich nicht benierkiieli macht, höch- 
stens durch die Verlagerung des Zellkernes. Aber auch hier ist nicht mit 
Sicherheit festgestellt, ob diese Bewegung aktiv vom Kerne ausgeführt 
wird. 

Ähnliches läßt sich auch von den Bewegungen der Chloroplasten sagen, 
wenn diese zwar viel genauer untersucht wurden, ganz besonders von 
Senk-. Wir können dabei ihre sogenannte Thermotaxis nnd Chemotaxis 
außer Betracht lassen, da sonst die Ctrenzen dieses Lehrbuches über- 
schritten würden, wenden uns aber ganz besonders an ihre phototak- 
tischen Bewegungen, von denen Senn glaubt, daß sie dieselben selbständig 
ausführen, also nicht vom Cyt-oplasma in Bewegung gesetzt werden. 

Am einfachsten lassen sich diese bei niederen Algen studieren, wo 
man große Chloroplasten und einzelne Zellen hat, am klarsten beim 
sogenannten Mesocarpustypus (hei Mesocarpus und Mougeotia). 
'Dort findet sich nur ein einziger Chloroplast in der Zelle, der die Gestalt 
einer rechteckigen Platte hat. Diese Platte stellt sich senkrecht auf Licht 
von nicht zu hoher Intensität, bei intensivem Licht dagegen dreht sie 
sich 90®, so daß sie Profilstellung einnimmt nnd das Lieht also an der 
schmalen Seite eintritt. Einen Unterschied zwischen den beiden Breit- 
seiten gibt es nicht, da in Elachenstellimg der Stand unverändert bleibt, 
wenn man das Licht plötzhch 180® dreht. 

Bei den Blättern der höheren Pflanzen vdrd die Sache äußerst kom- 
pliziert, indem man hier überall Liiftmengen antrifft, welche die Licht- 
strahlen brechen oder total reflektieren. Es läßt sich deshalb leicht 
verstehen, daß man bei Injektion dieser Luftwege mit Wasser, wobei die 
Liohtverteilung innerhalb des Blattes volUvommen verändert vird, ganz 
andere Lagermigen der Chlorop)hylkÖrner erhält als ini normalen Zustand. 

Die Sache ist getrübt worden durch die Einführung einer Pv^eihe von 
Bezeichnungen für die verschiedenen Stellimgen der ChrorophyllkÖrner, 
welche sich kaum im Gedächtnis behalten lassen. Ich erwähne davon 
nur die ,,Diastrophe^k ■vobei die Chloroplasten sich hei mittlerer Licbt- 
intensität in eine Ebene, welche der Lichtrichtnng senkrecht ist, stellen 
und die ,,Parastrophe^^ wobei diese Ebene bei Besoimung, überhaupt bei 
hoher Lichtintensität, in der Lichtrichtung liegt. Wenn man sich anstatt 
gesonderter Chloroplaste diese vereinigt denkt zu einer einzigen Platte, 
so hat man den Eall von Mesocarpus vollkommen realisiert. Daneben 
kommt hier nun aber etwas hinzu, daß nämlich die Chlor ophyllkörner 
sich im Dunkeln gegen diejenigen Scheide'vvände legen, die an andere 
Parenchymzellen anstoßen, die sogenannte „Apostrophe'". Senn glaubt, 
daß es sich dabei um eine Art von Chemotaxis handelt. 

Die Verlagerung der Chlorophyllkörner läßt sich oft auch ohne 

1 Z. Bot. B (1911). t ^ I 

2 Senn, G. : Gestalts- und Lageverändeniug der Pflanzenchromatopiioren. 

Leipzig 1908 und Z. Bot. 11 (1919). 
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Mikroskop beobachten, indem z, B. die dunkelgrüne Farbe eines Blattes 
bei direkter Besonnung heller wird; das war lange bekannt und schon 
von SxiCHS beschrieben. Man kann also den Schatten irgendeines Gegen- 
standes an einem besonnten Blatt noch sehen, wenn der Gegenstand 
entfernt wird. 

Weitere Ortsbewegungen des Cytoplasmas, welche z. B, mit der Kern- 
teilung Zusammenhängen, sind physiologisch noch ganz ungeklärt; 
meistens werden dieselben ja auch nur an fixierten und tingierten Schnit- 
ten durch Vergleich aufeinanderfolgender Stadien studiert. Am leben- 
den Objekt ist in der Hinsicht noch äußerst wenig beobachtet, selbst 
w’enn es sich um die Beeinflussung dieser Teilung entweder durch die 
Hormone Haberlandts oder durch mitogenetische Strahlung handelt, 
worüber übrigens unter ,, Wachstum'' Näheres angegeben worden ist. 

Die Bewegungen der pulsierenden Vakuolen seien hier auch ganz 
kurz angedeutet, da sie bei pflanzlichen Objekten bis jetzt kaum studiert 
worden sind und nur bei gewissen niederen Tieren eine eingehendere 
Behandlung erfuliren. Möglicherweise sind übrigens > alle Fälle, wo 
Flüssigkeit ausgepreßt wird, wie bei der Tropfenausscheidung bei Pilzen 
und gewissen höheren Gewächsen, damit in Zusammenhang zu bringen. 

Lokomotorisclie Bewegungen. Unter den niederen Pflanzen gibt 
es manche, welche selbst, oder von denen wenigstens gewisse Entwick- 
lungsstadien imstande sind, eigene Ortsbewegungen auszuführen. Früher 
wrde das angesehen als eine Fähigkeit, welche mir Tiere besitzen, 
weshalb nicht allein Myxomyceten, sondern auch Bakterien als Tiere 
betrachtet wurden, w’’eshalb auch gesprochen wurde von der ,, Pflanze 
im Moment der Tierwerdiing." Ans der Zeit stammt auch noch die 
Bezeichnung „Zoöspore" für Schwärmspore. Außer bei diesen Schwärm - 
Sporen findet man Bewegung bei manchen Gameten, welche deshalb 
Planogameten genannt werden, ganz speziell bei den männlichen Zellen, 
den Spermatozoiden der Algen, Pilzen, Bryophyten und Pterido- 
phyten und einiger Gymnospermen. Man unterscheidet dabei einige 
Typen von Bewegungen, welche hier kurz besprochen werden mögen. 

Erstens die sogenannte amöboide Bewegung, welche sich bei den 
Myxamöben und den Plasmodien der Myxomyceten beobachten läßt; 
also bei Protoplasten ohne Zellhaut, welche als scheinbar halbfiüssige 
Masse eine Art kriechende Bewegung ausführen, wobei Teile des Kör- 
pers (Pseiidopodien) ausgestülpt und dabei wieder andere eingezogen 
‘werden. Es ist keine gleichmäßige homogene Masse, welche weiter 
kriecht, was besonders bei Plasmodien hervortritt, welche oft in ihrem 
Äußeren, wie de Bary schon bemerkt hat, dem Gefäßsystem eines 
tierischen Mesenteriums vergleichbar sind. Dabei kann man eine sehr 
deutliche hyaline Hautschicht unterscheiden, welche sich von dem 
Köinerpiasma abhebt. Es macht den Eindruck, als wenn die Be’wegung 
von diesem hyalinen Plasma ausgehe und als würde das Körner plasma 
später passiv hineingezogen; dieser Eindruck entspricht aber den Tat- 
sachen sicher nicht. Im Innern des Plasmodiums beobachtet man sehr 
oft Strömungen, welche ihre Bichtiing ändern und wobei auch oft 



Lokomotorische Bewegnngen. 


43r> 


Teile, welche erst in Ruhe sind, später in die Bewegung mit einbegriffen 
werden, so daß sich keine vorgebildeten Kanäle finden, worin die Stru- 
innng stattfindet. Bei Amöben hat Bhumbleb^ gefunden, daß tdt ein 
Axialstrom nach dem vorwärts kriechenden Ende hin gerieiitei ist, 
welcher sich hier fontänenartig spaltet, um nahe an der Peripherie Frieder 
rückwärts zu verlaufen. Dagegenüber hat Jekxixgs- in anderen Bällen 
gesehen, daß die Amöbe mir mit einem Fuße dem Substrat angeheftet 
ist und daß hier die Strömung ausschließlich nach dem \ orderende 
gerichtet ist und nicht zurückgeht. Vouk^ hat konstatieren können, 
daß Plasmodien außerdem rhythmische Kontraktionen ausführen: außer 
aus diesen Messungen geht das auch aus Filmaufnahmen hervor, welche 
man mit stark gesteigerter Geschwindigkeit projiziert. 

Man hat oft, aber bis jetzt ohne Erfolg versucht, die amöboiden Be- 
wegungen zu erklären. Am meisten Anklang hat dabei w'olil noch 
Bütschli^ gefunden. Demselben ist es gelungen, durch Verreiben von 
altem Ohvenöl mit K 2 GO 3 Ölseifenschäume zu erzeugen, welche in 
Wasser gebracht Bewegungen ansführeii, die eine oberflächliche Ähn- 
lichkeit mit denen von Amöben zeigen. Aber weiter als zu dieser ober- 
flächlichen Ähnlichkeit ist man nicht gekommen; Bütsohli selbst hat 
sich davon überzeugt, daß z. B. eine Bewegung des umgebenden Wassers 
bei Amöben nicht beobachtet wird, während sie bei diesen ültropfen 
wohl auf tritt. Man hat bei der Erldärung die Oherflächeiispaniumg von 
Flüssigkeiten und auch den Druck fester gelatinierender Randschicht en 
hinzugezogen, aber, wie gesagt, ohne daß dabei sonderliche Aufklärung 
erhalten wäre. 

Bei anderen Krieohbewegungen wird die Bewegung durch extra- 
cellulares Protoplasma verursacht, so bei den pinnaten Diatomaceen, 
wo angenommen wird^, daß durch den Zentralknoten Protoplasma 
außerhalb der Schale kommt, dann an der Raphe entlang fließt und an 
deren Ende eine schraubenförmige Bewegung entstehen läßt. Dahin- 
gegen würde beiCyanophyceen und ganz besonders hei Oscillaria eine 
Ausscheidung von Schleim stattfinden®, w^elcher hier in einer zur Fadeii- 
achse schräg geneigten Richtung maximal quellen vürde, wodurch eine 
fortschreitende Bewegung mit Drehung um die Längsachse entstehen 
würde. Über die Schaukelbewegungen der Des midien, welche auch 
durch Schleimmassen zustande kommen sollen und über die langsam 
fortschreitende Bewegung der Spirogyrafäden weiß man noch viel 

weniger. . 

Viel mehr studiert wurde die Geißelbewegimg. Dort handelt es sieh 
um dünne fadenförmige Anhangsgehilde des Protoplasmas, xrelche zu 
.1, 2 oder mehr bis vielen vorhanden sind und welche durch ihre Be- 


1 Rhümbleb, L. ; Z. Zool. (1906). 


jENmKGS,H.S.: Puhl. Carnegie Inst. Washmgston It (1904) 

VottkV.' "" , Wien,Math.-natnrwiss. Kl.lrhl. (iuiU). 

4. BÜTSOHLI, • ' ■ ■ ■ über die mikroskopischen Schäume. Leip- 

VÄme, 0.: Ber. dtsch. bot. Ges. 15 (1895); 26 a (1907); 27 (1908). 

6 Fbohnbb. B.: Z. Bot. 7 (1916). — Nienbtoö, W.: Z. Bot.Js (191b). 

Kostytschcw-Wont, Pflanzenphysiologie II. 
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wegungen die Zellen instand setzen, Schwimmbewegnngen ausziiführen. 
Gewöhnlicli findet diese in bestimmter Richtung fortschreitende Be- 
wegung unter fortwährender Rotation der Zelle statt, bisweilen bleibt das 
Hinterende in der Bewegungsriehtung Yorwärtsschreitend, während das 
Yorderende eine Spirallinie beschreibt, bisweilen auch bewegt sich die 
ganze Zelle in einer fortschreitenden Schraubenlinie, deren Achse dann 
die Bewegungsrichtung angibt. Diese Geißeln können als kurze Cilien 
und dann gewöhnlich in großer Anzahl vorhanden sein oder als längere 
eigentliche Geißeln oder Magellen. Erstere finden sich im Pflanzenreiche 
nicht sehr verbreitet, als Beispiel können die Schwärmsporen von 
Vaucheria genannt werden, die dicht besetzt sind mit diesen kurzen 
Cilien, welche eine Bewegung ausführen, welche schräg zin‘ Längsachse 
der Schwärmsporen gerichtet ist und welche in der einen Richtung 
schneller als in der anderen stattfindet, wodurch sie den Schwärmern 
eine fortschreitende Bewegung mit Drehung um die eigene Achse ver- 
bunden, erteilen. 

Meistens aber findet man längere Elagellen oder Geißehi, z. B. bei 
den Schwärmsporen der Algen. Diese können bimförmig sein und 
daim an ihrem spitzen Ende zwei, bisweilen vier Geißeln tragen. Oder 
das Ende ist iinbegeißelt, aber etwas davon entfernt findet sich ein 
Kranz von kurzen Geißeln. Auch findet man bisweilen zwei Elagellen, 
welche seitwärts angeheftet sind, wovon das eine nach vorne gerichtet 
ist, das andere den Eindruck macht, daß es nachgeschleppt wird. Bei 
Bakterien kommt bisweilen eine einzige polare Geißel vor, oder ein 
ganzes Büschel sitzt dem Ende auf ; man spricht dann von lophotricher 
Begeißelung; oder der ganze Körper ist ringsum mit Elagellen besetzt, 
in welchem Ealie man von peritricher Begeißelung redet. Gerade die 
Bakterien sind ein Beispiel der vielen Schwierigkeiten, welche man bei 
der Beobachtung dieser Gebilde empfinden kann. Während der Bewe- 
gung sieht man diese Geißeln nämlich überhaupt nicht und wenn die 
Zelle zur Ruhe kommt, werden sie leicht abgeworfen. Daraus erklärt 
es sich, daß man die Bakterien lange für geißellos angesehen hat, bis 
es Löitpleb^ gelang, eine Methode ausfindig zu machen, mit der man die- 
selben an fixierten Zellen nach Beizung fingieren kann, woraufhin dann 
A. Fischer^ beweisen konnte, daß man sie stets findet, wenn mit 
genügender Vorsicht fixiert wird, daß sie aber sonst aitßer ordentlich 
leicht abgeworfen werden. 

Gerade in der allerletzten Zeit hat sich dann auch wieder gezeigt, wie 
gering unsere Kenntnis dieser Gebilde noch ist, indem für die so oft beob- 
achteten Spermatozoiden von Sphagnum bewiesen werden konnte^, 
daß deren Struktur, ganz speziell diejenige der Geißeln, weit kompli- 
zierter ist als man bisher vermutet hatte. 

In den letzten Jahren hat man etwas mehr über die Geißelbewegung 
ermitteln k önnen dnreh Benutzung des Paraboloidkondensors zur 

1 Löffler, F.: ZU. Bakter. 6 (1889). 

2 Fischer, A.: Jb. Bot. 27 (1895). 

2 Mühldorf, A.: Beih. Bot. ZU. 47, 1. Abt (1930) 



435 


Lokomotorische Bewegungen. 

Dunkolf eldbolGuchtiijig^ . Man sieht auch dann die*: Geißeln während 
ihrer Bewegung selbst zwar nicht, aber wohl den Eaiini, den sie din-cli- 
schwingen oder umschwingen. Aus der beigegebeiien Abb. 72, weieiie 
der Arbeit Metzi^brs entnommen ist, wird man z. B. erkennen, wie die 
Schwingung der Geißeln bei bipolar begeißelten Spirillen stattfindet. 

Hier stellt sich nämlich heraus, daß an beiden Polen des sehrauljig- 
gewundenen Körpers je ein aus vielen (bis 25) Einzelgeißeln zusammen- 
gesetztes Geißelbüschel vorhanden ist. Diese Einzelgeißehi. sind während 
der Bewegung immer zu einem einheitlichen Strang, der ,, Geißel“ ver- 
einigt. Bei normalen schwimmenden Spirillen arbeiten beide Geißebi 
im gleichen Sinn mit gleicher Kraftentfaltung, Der vordere Sciiwingungs- 
raum ist eine nach hinten geöffnete breite Glocke, der hintere besitzt 
Kelchform. Bei der Betvegungsum- 
kehr werden beide Geißeln im glei- 
chen Augen bück umgeschaltet. Bis- 
weilen kann man sich denken, daß 
die Basis der Geißel einen Kegel- 
mantel durchläuft, während die mehr 
biegsame Spitze in einer Spirale 
herumgeführt wird. 

Man hat die Bewegung auch stu- 
dieren können mit Hihe eines Stro- 
boskopes, wobei rasch aufeinander 
folgende Lichtblitze zur Beleuchtung 
des Präparates benutzt werden; die 
Erequenz dieser Lichtbhtze kann 
man regehi. Ist diese dabei gleich der 
Frequenz irgendeines beobachteten 
rhythmischen Vorgangs, so scheint 
die Bewegung aufgehoben ; es ist klar, 
daß man in dieser Weise imstande 
ist, die Frequenz dieses Vorgangs zu 
bestimmen. 

Indessen sind wir auch in diesen Fällen weit davon entfernt, auch nur 
etwas über die Ursachen dieser Bewegungen aussagen zu köimen* Theo- 
rien darüber aufgestellt, haben nicht standgehalten oder sind noch so 
hypothetisch, daß es sich wohl erübrigt, darüber hier in einem Lehr- 
buche zu handeln. 

Dahingegen hat man sehr ausgedehnte Beobachtungen über die Rich- 
tung dieser lokomotorischen Bewegungen, ganz speziell über den Em- 
fluß, den äußere Reize darauf ausüben, angestellt. Man spricht dann von 
Taxis, wobei ein Präfixum die Art des Reizes andeutet; es wird also 
zwischen Photo-, Chomo-, Rheotaxis usw. unterschieden. 

Bevor wir die Taxien gesondert behandeln, muß etwas über die 
allgemeinen Bedingungen, imter denen diese Bewegungen stattfinden, 

^ 1 Ulehla, Vn: Bioi.Zbl.31 (1911). — Buder, J.: Jb. Bot. 56 (1915). — 
Metzner, I*.: Ebenda 59 (1920). Z. Bot. 22 (1929). 



Al)b. 72. Scliwiminende Exemplare von bi- 
polar begeißelten Bakterien im Buiikelfeld 
beobachtet bei lOOOfacher Vergrüßening, 
1 und 2 Spirillum undula, 3 Spirillum volu- 
tans (nach Metzner). 
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gesagt werden. Es handelt sich dabei also um die äußeren Faktoren, 
welche als notwendige Bedingungen zu betrachten sind, ohne welche die 
Lokomotion überhau j)t nicht ausgeführt wird. Das ist z. B. der Fall bei 
der Anwesenheit von Wasser; infolgedessen können auch plasmoly- 
sierende Lösungen eine Trockenstarre hervorrufen. Starrezustände 
köimen auch eintreten bei Sauerstoffentziehung (wenn es zwar auch 
anaerobe Bakterien gibt, welche lokomotorische Bewegungen aus- 
führen), bei der Einwirkung von Äther, Chloroform und anderen nar- 
kotisch wirkenden Mtteha, während der Temperatureinfluß auf die 
Geschwindigkeit der Bewegung ebenfalls nach dem gewöhnlichen Schema 
verläuft. Diese Geschwindigkeit kann übrigens, wie begreiflich ist, je 
nach dem Objekt sehr verschieden sein, z. B. bei den Spermatozoiden 
der Farne etwa 20 j-i in der Sekunde, bei Spirillum volutans mehr als 
100 in der Sekunde, bei den Schwärmern von Fuligo varians selbst 
1 mm in derselben Zeit. 

Wenn jetzt über die Taxis, im allgemeinen etwas gesagt wird, so muß 
erst bemerkt werden, daß die Einwirkung derartig sein kami, daß 
sich die bewegende Zelle mit ihrer Längsachse in die Dichtung dieses 
Reizes einstellt. Man kann dann mit Rotheuti von strophischer Taxis, 
mit Pfeefer‘^ von Topotaxis reden ; oder die Zellen werden von einer 
bestimmten Konzentration des Reizes zurückgestoßen, führen eine 
,, Schreckbewegung“ aus. Man spricht dann von apobatischer Taxis 
bzw. von Phobotaxis. Es gibt Beobachter, welche alle Bewegungen 
als phobische erklären wollen®; dagegenüber hat z. B. Metzner eine 
Erklärung der topischen Bewegungen versucht, wenn eine chemische 
Substanz reizend wirkt^^. Nehmen wir eine Zelle, deren Geschwin- 
digkeit pro Sekunde lOmal ihre Körperlänge beträgt. Die Cilien, 
welche sowohl eine rotierende als eine fortstoßende Kraft ausüben, 
bewegen sich metachron mit einer Geschwindigkeit von 20 bis 
30 Schlägen pro Sekunde. Wenn eine chemische Substanz eine örtlich 
lokalisierte beschleunigte Cilienbewegung hervorruft und wenn der Zell- 
körper in der Zeit, welche zwischen Perzeption und Reaktion verläuft, 
180® um seine Achse rotiert, so muß er sich nach dem Reizzentrum 
hin wenden. 

Von allen Taxien ist wohl die Chemotaxis am ausführlichsten unter- 
sucht. Die grundlegenden Studien darüber verdanken “wir Peefeer^, 
der sich dabei teilweise mit Bakterien beschäftigte, teilweise mit Sperma- 
tozoiden von Farnen und Moosen. Die von Pebeeer angewandte Me- 
thodik bestand darin, daß er die betreffenden Zellen unter Deckglas 
beobachtete und dann eine öapillare zwischen Deckglas und Objekt- 

1 Rothebt, W.: Flora (Jena) 88 (1901). 

2 Pebeeeb, W.: Pflanzenphysiologie 2 (1904). 

3 Siehe PRumsHEiM, E. : Die Reiz Bewegungen der Pflanzen. Berlin 1912. 

^ Metzner, P.: Beitr. allg. Bot. 2 (1923). 

« Peeeeer, W.: Unters. Bot. Inst. Tübingen 1 (1884). 
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trage.!' in die Flüssigkeit .schob, welche an der einen Seite uesehlossen 
an der anderen offen war und welche die betreffende Flü.Xdgkoir ent: 
hielt. Fs wurde dann untersucht, ob die beweglichen Zellen sich in der 
Nahe der Öffnung der CapiUare anhäufen und die Capillare alhnählieh 
anluilen, oder sich davon hinwegbewegen. Iin ersteren Falle hat luaii es 
also mit positiver, im zweiten mit negativer Chemotaxis zu tun. 

Bei Bakterien kann man in dieser Weise z. B. mit Iproz. Fieiseli- 
extrakt positive, mit angescäiiertem Fleischextrakt negative C^hemotaxis 
hervorrufen. übrigens darf hieraus nicht zu rasch der Schluß gezogen 
weiden, daß die positive Chemotaxis nur denjenigen Substanzen zii- 
kommt, welche als Nahrung oder sonstwo vorteilhaft für die Bakterien 
sind, während schädliche Stoffe negativ wirken würden. Als Beispiel kann 
darauf hingewiesen werden, daß Sublimat, dem Fleischextrakt zugesetzt, 
ohne irgendeine Wirkung ist, w^ährend Äther selbst positive Chemotaxis 
veranlaßt. 

Ganz besonders sind viele Bakterien sehr empfindlich gegen Sauer- 
stoff; diese Eigenschaft wmrde später von Engelmakn in seiner Bak- 
terienmethode benutzt und nachher von BEUERmciü ausführlich unter- 
sucht. Derselbe hat eine Methode ausgearbeitet, wobei man auch ohne 
Benutzung des Mikroskopes diese sogenannte Aerotaxis studieren kann. 
Wenn man in Beagenzröhren etwas Wasser bringt und eine Erbse 
hineinlegt, so bildet sich in dem Wasser bald eine Bakterienmasse, 
welche sich bei einer bestimmten Saiierstoffspannung anhäuft, und dort 
als ein heller Nebel in der Flüssigkeit sichtbar ist. Diese Trübimg kann 
ihren Ort wechseln, wenn die Sauerstoffspannimg der Atmosphäre ver- 
ändert wird und damit die Konzentration des Sauerstoffs in der Flüssig- 
keit. Man bekommt hier also den Eindruck, daß die Bakterien ein ge- 
wisses Optimum der Sauerstoffspannung aufsuchen, sich von der stär- 
keren Konzentration abwenden, nach der schwächeren hingegen sich 
hin zu bewegen. Ähnliche Figuren kann man erhalten, w’enn man 
ein Deckglas derart auf den Objektträger legt, daß die Flüssigkeitsschicht 
auf der einen Seite dicker ist als wie an der anderen, daß also eine keil- 
förmige Flüssigkeitsmenge entsteht. Dort wird der Sauerstoff natürlich 
leichteren Zutritt haben an der breiten Seite des Keiles als dagegenüber 
und es entstehen auch hier w'as Beijebinck ,, Atmungsfiguren'' ge- 
nannt hat. 

P.P’EFFBB hat bei diesen Bakterien die minimale Konzentration be- 
stimmt, welche noch chemotaktisch vurkt, also dasjenige was mit dem 
Namen ,,Eeizschwelle“ angedeutet wird. Dieselbe wurde für verschiedene 
Substanzen sehr auseinanderliegend gefunden, z. B. für Pepton auf 
0,001 vH, dagegen für Harnstoff auf 0,1 vH und für Traubenzucker selbst 
auf mclir als 1 vH. Indessen ist es fraglich, ob man es hier mit genau 
bestimmbaren Größen zu tun hat, ob unterhalb dieser sogenannten 
Schwelle wirklich keine Beaktion mehr stattfindet. Erfahrungen späte- 


1 .Beltertnck, M. W. : Zbl. Bakter. II (1893). Auch Verz. Geschr. 3. 
Engelmann, Th. M. : Bot. Ztg. 40 (1882). 
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rer Zeit haben ergeben, daß man auch niedrigere Werte a.ls die hier 
angegebenen finden kann, was den Wert dieser Zahlen natürlich stark 
herabsetzt. Eme selbe Substanz kann übrigens, wie wir schon beim 
Sauerstoff sahen, bei niedrigen Konzentrationen positiv, bei höheren 
negativ chemotaktisch wirken, wobei diese negative Chemotaxis eben- 
falls ihren Schwellenwert haben soll. Soviel hat sich dabei aber auch 
herausgestellt, daß die Zelle sich an die höhere Konzentration gewöhnen 
kann, daß also eine Konzentration, welche erst negativ wirkte, später 
positiven Erfolg haben kann. 

Für die Schwärnisporen der Myxomyceten hat eine ausführliche 
Arbeit Kusakos^ uns manches Neue gebracht. Bei diesen wird positive 
Chemotaxis durch H-Ionen, negative durch OH-Ionen veranlaßt. Die 
Reizschwelle lag hier für Scimefelsaure bei 1:20000, für Salzsäure bei 
1 : 10000, für Essigsäure bei 1 : 1000 Mol. Bei höheren Konzentrationen 
wirken diese H-Ionen abstoßend. AUcalien wirken stets abstoßend, ent- 
sprechend ihrem Gehalt an OH-Ionen und dabei in noch viel geringeren 
Konzentrationen als die Säuren . Bemerkt mag nooli werden, daß Kxtsano 
bei der Beobachtung der Bewegungen feststellen konnte, daß diese in 
hohem Grade phobisch sind; die Schwärmsporen werden also durch 
niedere H-Ionenkonzentrationen abgestoßen. 

Am ausführlichsten hat Pfeffbe. wohl die Bewegungen der Sperma- 
tozoide der Farne untersucht. Dieselben sind chemotaktisch empfindlich 
gegen Äpfelsäure. Die Reizschwelle wurde gefunden bei 0,001 vH, aber 
auch Mer kann gesagt werden, daß dieselbe nicht konstant ist. Nimmt 
man eine stärkere Lösung, so kann man in kurzer Zeit oft viele Sperrna- 
tozoiden in der Capillare fangen; Pfeffjee erhielt einmal nach einer 
halben Minute schon 60 Stück innerhalb der Capillare. Pfeffee 
hat auch berechnet, daß bei der genannten Reizschwelle sich nur 
0,000000028 mg Äpfelsäure in der Capillare befindet; allerdings wäre 
das Gewicht eines Spermatozoids noch das 14fache dieses Wertes. 

Pfeffer hat nun aus seinen Beobachtungen den Schluß gezogen, 
daß in der Natur die Archegonien Äpfelsänre abscheiden und daß der- 
art die Spermatozoiden zur Eizelle geführt werden. Besonders der 
Schleim, der sich beim Öffnen des Archegoninrahalses aus den Kanal- 
zellen bildet, wdirde äpfelsäurehaltig sein, denn während dieser Schleim 
an sich positiv chemotaktisch wirkt, tut er das nicht mehr, wenn die 
Spermatozoiden in einer Äpfelsäurelösung liegen. Pfeffer glaubte in 
dieser Art selbst die Äpfelsäurekonzentration des Schleimes auf 0,3 vH 
bestimmen zu können. 

Er hat sieb dazu einer Methode bedient, welche auf der Gültigkeit 
des WEBEEschen Gesetzes fußt. Wenn man nämlich Spermatozoiden 
von Farnen in eine Apfelsäurelösung legt, so muß man die Konzentra- 
tion in der Capillare höher machen, wenn man noch eine Anzielmng 
dadurch erzmlen will. Pfeffer fand z. B., daß wenn die homogene 
Losung, worin die Spermatozoiden lagen, einen Gehalt hatte von 


1 Kijsano, S.: J. Coli. Agricult. Tokyo 2 (1909). 
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0,0005 vH, die Reizschwelle in der CapiUare lag bei 0,015 vH, dagegen 
von 0,001 „ „ „ „ „ „ „ 0,03 „ 

,, 0,01 „ „ „ „ „ „ „ „ 0,3 „ 

0,0 ,, ,, ,, ,, ,, „ j, 1,5 ,, 


AIho muß die Lösung in der CapiUare eine 30 mal vStärkere Konzen- 
tration besitzen als diejenige, wovon die Spermatozoiden homogen nm- 
spült wuu'den. Das würde also eine Äußerung des sogenannten Webek- 
sch<3n Gesetzes sein, welches sich auf die XJntersehiedsempfindiicidceit 
für Heize bezieht, und welches wie wir früher schon sahen, besagt, daß 
diese üntorschiedsempfindlichkeit einen konstanten Wert besitzt imab- 
hängig von der Stärke des Eeizes. Immerhin gilt das Gesetz doch nur 
innerhalb bestimmter Grenzen und auch hier wurden dieselben von 
Pf K LU? EU bestimmt auf 0,0005 bis 0,9 vH. 

Aber es lassen sich doch gegen diese absolute Gültigkeit manche 
"Bedenken anführen. Erstens wird dieser Konzentrationsimterschied mir 
iin ersten Augenblick der Einbringung der CapiUare vorhanden sein, 
sehr bald bildet sich natürlich eine Diffusioiiszone mit einem bestimmten 
Konzentrationsgefälle. Es ist also begreiflich , daß Shibata^ verschiedene 
Worte für das ge] lannte Verhältnis erhielt, als er CapiUaren verschiedener 
Weite benutzte. Indessen ist es viel schlimmer, daß es sich hier nicht iiiii 
to])ische, sondern mn phobische Bewegungen handelt. Das hat Hovt^ 
schon ausgeiülirt und das kann übrigens jeder leicht selbst beobachten, 
der den Versuch ausfülirt. Die Spermatozoiden werden von der niederen 
Kojizentration abgestoßen und kommen so gewissermaßen zufällig in 


die CapiUare liinein. . 

Ich bin also auch hier einigermaßen skeptisch in betreff der Giütig- 
kcit dos WEBERschen Gesetzes, wenn ich auch natürlich kernen Ängen- 
blick bestreiten will, daß jedenfalls in der CapiUare eine sehr deutiicü 
höbci‘o Konzentration herrschen muß als außerhalb derselben, sol von 
einer anziehenden Wirkimg überhaupt die Hede sein. 

hat dann beweisen können, daß außer der Äpfelsau 
ihfcf HalTO auch noch verschiedene andere S^^stan^en chemo aktisch 
auf Farns tjomiatozoiden einwirken können und Shibatai hat das bei 
einer ganw.n Menge verschiedener Stoffe feststellen , 

(Hhei drei verschiedene Arten chemotaktischer Sensibihtat an, eine ii 
V, uerdor Äpfclsäure und verwandter Dikarbonsauren, eine fui 

()kt "Mne und Metallionen und für Allcaloiden. Da diese 

!l>ni (Imppo» von Substanzen die gegenseitige Sensibilität ’ 

helnui können, müssen sie unabhängig voneinander sein. Inneihalb de 

11f‘n (hMinne aber findet wohl die Abschwächung der gegense g 
noiual beti'iigt, gegen BOmal bei der Apfelsauie. 


i 


a 


Km B ATA, K.*. 
Hoyt, W. D. 
Bar.mui, R. : 


Jh. Bot. ID (1911). 

‘ Bot. Gaz. 49 (1910). 
Aiin. of Bot. 14 (1900). 
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Übrigens ist von Pfeffer auch für Bakterien eine Gültigkeit des 
WEBERschen Gesetzes angenommeUj während verschiedentlich auch dort 
für verschiedene Substanzen eine verschiedene Sensibilität wahrschein- 
lich gemacht wurde, z. B. von Rothert^, von Knibp^ und von Prinos- 
HEm^. Kh^iEP hat z. B. für ein bestimmtes von ihm Bacillus Z genanntes 
Bacterium konstatiert, daß es drei verschiedene Sensibilitäten besitzt, die 
eine für Asparagin, die unabhängig ist von der sauren oder alkalischen 
Reaktion der Nährflüssigkeit, die zweite für Phosphate, durch H-Ionen 
hervorgebracht, die andere für NPüCl, NH4NO3 und andere Ammon - 
salze, welche auf OH-Ionen beruht. Pringsheevi glaubt diese ver- 
schiedene Sensibilität auch noch dadurch nachweisen zu können, daß 
unterschwellige Reize sich hierbei nicht summieren, während das wohl 
der Fall ist, wenn es sich um Substanzen handelt, welche dieselbe Sensi- 
bilität beeinflussen. 

Wir können übrigens noch darauf hinweisen, daß Reizbarkeit durch 
Äpfelsäure auch den Spermatozoiden von Salvinia, Isoetes, Sela- 
ginella und Equisetum zukommt, während es bei den Lykopodien 
die Oitroiiensäure ist, welche anziehend wirkt. Bei Laubmoosen hat 
Pfeffer eine Reizwirkung des Rohrzuckers beobachtet, bei March an - 
tia Lidforss^ eine von Proteinstofen, Äkermars daneben von K-, 
Rb- und Cs-Ionen. 

Die grundlegenden Untersuchungen über Phototaxis verdanken wir 
Strasburgbrö und Ergelmajstn^. Phototaxis findet sich nicht allein 
bei vielen grünen Flagellaten, Volvo ein een und Schwärmsporen, 
und bei Purpurbakterien, sondern auch bei manchen farblosen Arten. 
Engblmann konnte bei Chromatium typische Schreckbewegung be- 
obachten. Wenn man einen hellen Fleck im Beobachtungsfeld des 
Mikroskopes anbringt, so sieht man die Zellen denselben ohne jegliche 
Ablenkmig durchwandern, aber vor der Dunkelheit zurückprallen; sie 
füliren eine ,, Schreckbewegung'' aus. Diese kommt bald zur Ruhe und 
es tritt eine neue Vorwärtsbewegung auf. In dieser Weise können also 
durch phobische Reaktion viele Zellen in dem Lichtflcck gefangen 
werden, wenn sie zwar nur zufällig hineinkommen. 

Büders hat diese phobischen Reaktionen bei Purpurbakterien dann 
weiter studiert und konstatiert, daß bei Thiospirillum jenensonicht 
nur absolute Dunkelheit, sondern auch ein starker Lichtabfall als 
Reiz wirkt, schon eine plötzliche Herabminderung der Intensität von 


1 Rothebt, W.: Jb. Bot. 30 (1903). 

2 Kniep, H.: Jb. Bot. 43 (1906). 

3 Pbingsheim, E. : Die Reizbewegungen der Pflanzen. Berlin 1912. 

^ Lideorss, B.: Jb. Bot. 41 (1905). 

5 ÄKEBMAH, Ä.: Z. Bot. 2 (1910). 

ö Stbasbubgee, E.: Wirkung des Lichts und der Wärme auf Scliwärm- 
sporen. Jena 1871. 

7 Engelmahh, Th. W.: Pflügers Ar ch. 20 (1882). 

8 Buder, J.: Jb. Bot. 56 (1915); 58 (1919). 
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20 auf 18 MK, während dagegen eine Zunahme ohne irgendeine Wirkiuig 
ist. Das gilt fin* geringe Intensitäten während dagegen bei sehr hohen 
Intensitäten. (1000 und 2000 MK) gerade starkes Licht die Bewegung 
7Air Umkehrung bringt und dagegen eine Herabminderung der Intensität 
keinen Einfluß hat. 

Mrtzner*- ist es gelungen, ein farbloses Bacterium phototaktiscii zu 
niaciicu dui’ch die Einwirkung photodynamischer Substanzen (Eosin 
U8W.). Bei Gegenwart photodynamisch-aktiver Farbstoffe, und bei An- 
wesenheit von Sauerstoff wird im Lichte nämlich bei Spirilliim volu- 
tans die Gcißelbewegung zum Stillstand gebracht, w'ohl, wie jMetzner 
meint, indem die Bohstoffe dabei eirtzogen w^erden, w’elche die Energie 
für die Geißelbewegung liefern müssen. Bei rechtzeitiger Unterbrechung 
der photodynamischen Wirkung ist völlige Erholung der Geißeltätigkeit 
möglich . 

Wenn man nun aber sehr schwache photodynamische Wirkimgen 
zustande Jconirnen läßt, so können bei örtlichem steilen Licht gefalle 
phototaktische Bewegungen ausgeführt werden. 

Die Bewegungen der grünen Schwärmer können verschieden sein, 
wenn es sich um intensive oder geringe Lichtmengen handelt. In der 
Natur kann man sehr oft Anhäufungen von Schwärmsporen an einer 
bestimmten Stelle in irgendeinem Gewässer antreffen. Das ist dann die 
0 ]ytimale Lichtlage, wobei sie sich vom stärkeren Licht negativ |)hoto- 
taktisch entfernen und dem schwächeren Lichte zueilen, aber umgekehrt 
auch wieder dov noch geringeren Lichtmenge entfliehen und sich deshalb 
an dieser bestimmten Stelle anhäufen. Inzwischen war auch schon be- 
kannt, daß diese Anhäufung ihren Ort wechsehi kann, daß, wie man 
sagte, die Lichtstimmung sich veränderte; das alles wurde aiisführlich 
und genau von 0LTMANN^s^ untersucht. Nicht allein Kohlensäure oder 
andere schwache Säuren können diese Änderung des Reaktionsver- 
meä^ous ergeben, sondern besonders auch das Licht selbst; eine Schwärin- 
spfwe, welche sich im Dunkeln befunden hat, kann negativ reagieren 
gecrmiübcr Licht, welches einen positiven oder gar keinen Einfluß auf 
Schwärmsporen bat, welche sich schon einige Zeit einem bestimmten 


Lichte augopaßt haben. ^ . o • 

Der* Einfluß der Außenfaktoren auf die phototaktische Stimmung 
Jiat vf)i' kur'/, ein oino ausführliche Untersuchung erf^ren von 
'DerHclbo {arul, speKiell bei Volvox und verwandte Gattungen, da« clie 
vorHchiedfinstcn Außenfaktoren Stimmungsänderungen hervornifen kön- 
nen z. B. die Veränderung der H-Ionenkonzentration, die Temperatui, 
Anilstlictilca. Diese Wirkung Hingt in einigen f ' v 
Vm'ilndorung des Anßenfaktors aufgehoben wird. 

1- Tanen die r -.|.r’m 2 hehe Stimmung zuruck; es findet also eine 
„cTohötmung“ HtaLi. Lieh', »olhst wirkt ebenfalls stimmungsandernd, 


1 MUTZUUR, P.: ,Jb. Bot. 49 . nsg?! 

2 Or,TMANN.s,P.: Hora (Jena) 75 (1892^ 

2 Mainx, F.: Arch. Protistenkde 68 ( 1 J 29 ). 


Z. Bot. 9 (1917). 
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aber das gebt sehr langsam vor sieb und aueb die Naebwirkung dauert 
viel länger. Mit dem Alter ändert sieb die Stimmung ebenfalls. 

Eine Erklärung dieser Stimmungsänderimgen, v^ie Aiiisz diese für 
den Phototropismus gegeben bat, läßt sieb vorläufig selbst noch nicht 
vermuten, aber wir sind auch noch, sehr weit entfernt von einer Er- 
klärung dieser pbototaktischen Erscheinungen selbst. 

Budeb,! bat für Schwärmer, welche topisch reagieren, eine solahe 
Erldärung versucht, wobei vorangestellt sei, daß diese, wenn positiv, 
ihre Vorderseite der Lichtquelle zukebren. Sind sie negativ, so kehren 
sie ihr Hinterende der Lichtquelle zu; wenn man sie dann in ein kon- 
vergierendes Lichtbüschel bringt, so bleiben sie sicli dennoch von der 
Quelle entfernen, aber kommen dabei in fortwährend helleres Licht, 
bis sie den Brennpunkt überschritten haben. Hier ist also wohl der 
Beweis geliefert, daß es sich um die Beobachtung einer Licht i-ichtung 
handelt. Buder denkt sich dabei, daß der Augenfleck, eine oft rot 
pigmentierte Stelle, eine Bolle spielt; wenn das Licht darauf fällt, wird 
es einen Schatten auf das darunterliegende Protoplasma werfen, und 
wenn dieser Schatten seinen Ort wechselt, so würde das von der Pflanze 
empfunden werden, und der Schwärmer würde sich wieder derart stellen, 
daß der Schatten an der bestimmten Stelle zurückkomint. Schwierig 
für diese Erklärmig ist es aber, daß sich der Schwärmer um seine Achse 
dreht, also auch der Schatten eine Bahn beschreiben wird. Büdeu or- 
Idärt sich das derart, daß es sich hier um eine Anzahl Einzelroiziingen 
handelt, welche sich bei der Drehung immer wiederholen und sich derart 
summieren können, wemi nur die Drehung rasch genug stattfindet. 

Wir lassen die phototaktischen Bewegungen der Diatomeae, Des- 
midaceen,Myxomycetenhier wieder außer Besprechung, wollen aber 
noch einen Augenblick verweilen bei denjenigen der Cyanophyceao, 
ganz speziell der Oscillaria und der fSTostoc Hormogoiiien , welche 
etwas besser untersucht vmrden, besonders von Habdeb^ Hier konnte 
unterschieden werden zwischen einer Licht- und einer Beschattuugs- 
Präsentationszeit. Oscillaria und auch Ho s t o c reagiert nämlich einiger- 
maßen wie Thiospirillum auf Abnahme der Beleuchtungvsstärko. Die 
Dauer während welcher man beschatten muß, um eine Umkehrung der 
Bewegung zu erhalten, hängt von der vorherigen Dauer der Belichtung 
ab, wobei nicht die Lichtmenge, sondern die Intensität die größte Rolle 
spielt. Es scheint zu speziell, hierauf näher einzugehen, nur mag gesagt 
werden, daß die hier beobachteten Tatsachen einigermaßen erinnern aii 
dasjenige, was bei der Photonastie gefunden wurde, jedenfalls mehr als 
an die Erscheinungen beim Phototropismus. 

Was die anderen Taxieii betrifft, kann nur ganz kurz darauf hin- 
gewiesen werden, daß Massabt^ bei Bakterien das Vorkommen von 

i Buder, J.: Jb. Bot. 58 (1917). 

Hienburo, 0. K.: Ebenda 8 

^ Massabt, J. : Bull. Acad. roy. Belg., 3. ser., 22 (1891). 
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Osinotaxis liat beweisen können; er konnte nämlich positive Chemo- 
taxis durch Lösungen verschiedener Stoffe aiifheben und zwar dann, 
wenn diese Lösungen is osmotisch Avaren. 

Hydrotaxis wurde für die Plasmodien der Myxomyceten von 
Stahl^ bewiesen, dieselben sind in jungem Zustande positiv hydrotak- 
tisch, bewegen sich nach der feuchten Stelle hin, während sie später, 
wenn sie zur Sj)orangienbildung übergehen werden, ihr Reaktionsver- 
mögen ändern, trockene Stellen aufsuchen, also negativ hydrotaktiscli 
werden. 

Von Thermotaxis, Geotaxis, Thigmotaxis, Rheotaxis, 
wollen wir hier weiter nicht reden und nur noch ein Paar Worte der 
Galvanotaxis widmen. Hiervon spricht man, w^eim man beobachtet, 
daß Organismen sich es sei nach dem positiven Pol eines elektrischen 
Stromes hin bewegen (positive Galvanotaxis) oder, was selten vorkomnit, 
zum negativen Pol (negative Galvano taxis). Ül3rigens kann die Er- 
scheinung auch bei demselben Organismus umkehren. 

Diese galvanotaktischen Bewegungen sind bis jetzt mehr bei niederen 
Tieren als bei Pflanzen untersucht; ich verweise ganz speziell auf die 
Arbeiten von und seiner Schule; dabei ist es dann immer 

fraglich, ob diese ganze Galvanotaxis nicht in letzter Instanz etwas 
sekundär ist, hervorgerufen durch die chemischen Änderungen, welche 
der Strom in der Plüssigkeit veranlaßt ; dami würde es sich ja nur um 
chemotaktische Prozesse handehi. Diese Meinung ist besonders von 
Loeb in den Vordergrund gestellt worden. Beiläufig mag bemerkt 
werden, daß es sich hier nicht um Kataphorese handehi kann, w^eil nur 
lebende Organismen diese Erscheinungen zeigen, und w^eil übrigens, wie 
gesagt, verschiedene Organismen verschieden reagieren. 

Übrigens mag noch darauf hingewiesen wnrden, daß bei vielen 
von diesen Beobachtungen, speziell den älteren, nicht genügend auf 
die H-Ionenkonzentration der Umgebung geachtet worden ist. Das 
ist besonders von SrnTiiT^ in einer ausführlichen Arbeit gezeigt 
worden. 

Hygroskopische und Schleuderhewegungen. Es gibt eine ganze 
Reihe von Bewegimgserscheinungen im Pflanzenreiche, wobei die Be- 
wegung es sei von toten Teilen ausgeführt wird und wohl hauptsächlich 
auf Wasserverlust oder Wasser aufnahme beruht, es sei wo es sich um 
Öffnen oder Schließen von Früchten oder Sporenkapsehi oder Weg- 
schleudern von Samen oder Sporen handelt und wo gewöhnlich ein 
Spannungszustand, unter dem Einfluß des Turgors entstanden, von 
irgendeiner sehr geringfügigen Ursache ausgelöst wird. Es kann nicht 
die Aufgabe dieses Buches sein, diese Bewegungen im einzehien zu be- 
handeln, da man dann fast das ganze Pflanzenreich hindurch Palle von 

1 Stahl, E.: Bot. Ztg 42 (1884). 

2 Jenxings, H. S. : Amer. J. Physiol. 2 (1899); 3 (1900). 

3 Speuit, C* : De invloed van electrolyten op de tactische bewegmgen van 
Chlamydomonas variabilis. Diss. Utrecht 1919. 
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verschiedener Anpassung nennen könnte. Nur einiges, was mehr prin- 
zipiell ist, mag hier kurz hervorgehoben werden. 

Die hygroskopischen Bewegungen beruhen oft auf einer ungleichen 
Quellung. Bei der Besprechung der Imbibition ist an anderer Stelle 
schon hervorgehoben, daß dabei Wasser unter Volumvergrößerung auf- 
genommen wird, daß umgekehrt bei Wasserverlust Schrumpfung statt- 
findet. Wenn zwar diese Quellungserscheinmigen sowohl beim Proto- 
plasma und seiner Ehischlüsse als bei der Zellhaut gefunden werden, so 
handelt es sich jetzt ausschließlich um die Quellung der letzgenannten 
Membran . 

Erstens kann sich der Fall ereignen, daß die beiden Seiten der Mem- 
bran sich in verschiedenem Maße imbibieren und deshalb auch in ver- 
schiedenem Maße ihr Voiiiin verändern, wobei der Unterschied wohl 
auf der kolloidchemischen Natur dieser beiden Seiten beruhen mag. 
Als Beispiel können die Sporen der Equisetum -Allen genannt werden. 
Die äußere Schicht der Zellhant, das Exosporium, löst sich nämlich in 
vier Streifen von der übrigen Zellhaut los, diese bleiben aber an einer 
Stelle mit der übrigen Haut verbunden. In dieser Weise entstehen die 
vier sogenannten Elateren, Weim diese befeuchtet werden, so quellen 
sie an der Außenseite stärker als innen und infolgedessen krümmen sie 
sich und legen sich um die Sporen herum ; beim Austrocknen breiten sie 
sich umgeehrt wieder aus. Diese Bewegungen finden selbst statt, wunn 
die LuftfeucJitigkeit sich ändert; man kaim z. B. durch Anhauchen die 
Elateren zum Zusammenballen bringen, während sie sich gleich darauf 
wieder ausbreiten. Weil daran eine Ortsveränderung der Sporen sich 
paart, so glaubt man, daß diese Bewegungen etwas mit der Verbreitungs- 
weise der Pflanzen zu tun haben. 

Bei langgedehnten Zellen ist die Quellung in den verschiedenen 
Bichtungen des Baumes \mgleich, bei Holz- ;md Bastfasern z. B. derart, 
daß bei der Imbibition die Länge die geringste Zunahme zeigt, dagegen 
in der Querrichtung der radiale Durchmesser mehr zunimmt als der 
tangentiale. Bei Schrumpfung infolge von Wasserverlust ist das Ver- 
halten natürlich dementsprechend umgekehrt. Dabei mag dauti noch 
daran erinnert werden, daß die Längsachse, worin bei Quellung die ge- 
ringste Verlängerung stattfindet, oft schräg gerichtet ist gegenüber der 
wirklichen Längsachse, aber dahingegen zusammenfällt mit der Bichtung 
der Streifen, der spaltenförmigen Tüpfel oder des optischen Elastizitäts- 
ellipsoides. Offenbar hängt sie zusammen mit der Lagerung der Zellu- 
losemolehüle in der Zellhaut. Das braucht indessen hier nicht behandelt 
zu werden; wir begnügen uns mit der Feststellung der Tatsachen. Diese 
werden aber begreiflich machen, daß die Quellung bestimmter Organe 
sehr verschieden sein kann, je nach der Lagerung der Zellen, besonders 
je nach der Bichtung, worin die Längsachse der Zellen verläuft. Das 
führt dann bei der Wasser anfnahme oft zu einer verschiedenen Volum- 
zimahme der zwei Seiten eines Organes, also zu Krümmungen, und 
selbst zu Torsionen. 

Es kann wie gesagt nicht meine Aufgabe sein, diese verschiedenen 
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Krümmungen und die Art und Weise wie sie zustande kommen, hier zu 
besprechen. Kur ganz kurz mag einiges erwähnt werden. Bei den Zapfen 
der Kiefer und Tanne Öffnen sich die Schuppen bei trockenem Wetter, 
schließen sich dagegen bei Feuchtigkeit, weil die Unterseite eine stärkere 
Quellung zeigt als wie die Oberseite. Sogenannte Srohblumen — Biüten- 
körbchenverschiedenerKompositen-Gattungen, wie Heliehrysiim — 
schließen sich beim Befeuchten, öffnen sich wieder, wenn sie austrocknen. 
Dasselbe findet statt bei der sogenannten Jerichorose: Anastatica 
hierochuntica, einer Crucifere aus den Steppengebieten des süd- 
östlichen Mediterrangebietes, welche beim Aiistrocknen ihre holzigen 
Stengel einkrümmt und sich zusammenballt, wodurch sie vom Winde 
verweht werden kann. Wird sie befeuchtet, so quellen die Stengel an 
der Innenseite stärker als außen und die Pflanze öffnet sich, wobei sie 
also an der Stelle liegen bleibt, wo dann ihre Samen keimen können. 
Überhaupt spielen diese Bewegungen eme gewisse Rolle bei der Ver- 
breitung und Aussäung der Samen. Schon das Auf springen trockener 
Früchte findet infolge einer ungleichen Schrumpfung der verschiedenen 
Teile der Fruchthaut statt, die Klappen suchen sich nach außen umzu- 
biegen und das führt zuletzt zu einem Durchreißen an der Stelle des 
geringsten Widerstandes. Bisweilen geschieht dieses Öffnen mit einer 
solchen Kraft, daß die Samen dabei herausgeschleudert werden, vie 
z. B. bei den TeiKrüchtchen von Geranium oder bei den Hülsen 
vieler Papilionaceen, wobei sich die beiden Klappen dami noch oft 
tordieren. 

Die bekanntesten Beispiele der Torsionen, w'elche bei der Schrump- 
fung auf treten können, bieten die Teilfrüchte von Erodium, die 
Grannen von Stipa pennata, oder die Grannen von Avena-Arten, 
besonders Avena sterilis. Hier glaubt man in diesen Bewegungen 
Einrichtungen zu erkeimen, welche es den betreffenden Pflanzen er- 
lauben, sich in den Boden einzubohren. 

Die anatomische Struktur dieser Gebilde gibt oft eine Erklärung der 
so eigentümlichen Quellungs- oder Schrumpfungserscheinungen ; ver- 
schiedene Untersucher haben sich damit beschäftigt, ganz besonders 
Steinbrtnck, in dessen Ausführungen man nähere Einzelheiten wird 
finden können 

Bisweilen spielt auch die Kohäsion des Wassers eine Rolle bei diesen 
Öffmmgs- und Schließbewegmigen ; ganz besonders hat sich das heraus - 
gestellt bei den Öffnungsbewegungen der Sporangien der Polyp odia- 
ceen. Diese gestielten Sporangien haben im reifen Zustand eine ein- 
schichtige Wand, welche im allgemeinen aus dünnhäutigen Zellen be- 
steht, worüber aber eine Reihe von stark verdickten Zellen, der soge- 
nannte Annulus vom Stiel ab nicht ganz um das Sporangium herum 
verläuft. Die Annuluszellen besitzen eine dünne Außenwand, dagegen 
stark verdickte Innen- und Seitenwände. Dieselben enthalten im reifen 
Zustande Wasser; wenn sie dieses Wasser beim Austroclmen verlieren, 

1 Man vgl. z. B. die Zusammenstellung in Katurwiss. Rdsch. 26 (1911). 
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stülpen sich die Außenwände nach innen, es entsteht eine Spannung, 
welche zu einem Biß führt, wobei der Annulus sich nach außen um- 
biegt, dann aber oft mit einem plötzlichen Buck zurückschnellt, wobei 
die Sporen hinweggeschieudert werden. Die Adhäsion des Wassers an 
die Membran und seine Kohäsion sind nämlich so groß, daß sie die 
äußere Zellliaiit beim Verdunsten nach innen ziehen, wobei das Wasser 
aber innerhalb der Zelle in starke Zugspannung kommt. Zuletzt findet 
eine Durchbrechung der Wassermenge statt und der Annulus schnellt 
zurück. Auch hier hat Steinbe-inck^ die Hauptsachen dieser Kohäsions- 
bewegimgen richtig erkannt ; später haben daim und Benebe^ 

unabhängig voneinander für die Kohäsion des Wassers in diesen Annu- 
liiszellen den hohen Wert von 350 Atm. gefunden. 

Li vielen anderen Bällen findet man, daß bei der Entleerung von 
Sporen oder Samen ein Schleudermechanismus eine Bolle sjjielt, der 
vom Turgor veranlaßt wird. Auch hier mögen einige Beispiele genügen. 
Erstens die Mucorin een -Gattung Bilobolus, wo der Sporangien- 
träger unterhalb des Sporangiums blasenförmig angeschwollen ist. So- 
bald dessen osmotisclier Druck einen gewissen Wert überschritten hat, 
tritt ein ringförmiger Biß an einer präformierten Stelle auf und das 
ganze Sporangium wird hinweggeschleudert, oft mehrere Dezimeter weit. 
Da sich der Sporangienträger unter dem Einflüsse des Lichtes photo- 
tropisch krümmt, so werden die Sporangien in gewisser Bichtung ab- 
geschossen und, wenn aufgefangen, kömren sie später genau angeben, 
welches die Krümmung des Sporangientragers gewesen ist. Deshalb 
hat man in letzter Zeit Bhizopus -Arten mehrfach zu phototropischen 
Untersuchungen benutzU. 

Etwas anders verhält sich die Sache bei manchen Sporen der Asco- 
myceten, wo der Ascus durch den osmotischen Druck stark gedehnt 
wird, sich dabei allmählich verlängert, bis an der Spitze ein Biß entsteht, 
wodurch die Sporen hinweggeschleudert werden. 

Bei den Geweben der höheren Gewächse können Spajinungszustände 
entstehen, indem der Turgor bestimmter Zellen sehr hoch ist, dadurch 
eine Spamiung hervorgerufen wird, welche auch hier zu einer Zerreißung 
von Geweben und einem Hinwegschleudern eventuell von Samen führt. 
So steht es z. B. bei den Erüchten der Gattung Impatiens, bei ver- 
schiedenen Cucubitaceen-Erüchten, wie diejenigen von Momordica 
Elaterium und Cyclanthera explodens®. 

Man kami natürlich unter diesem Haupte auch die Bewegungen der 
Schließzellen der Spaltöffnungen besprechen, welche aber an anderer 
Stelle ausführlich behandelt werden, oder die Bewegungen der Klappen 
der Ütricularia, welche ebenfalls anderswo besprochen werden. 


1 STEiHBEmcK, C.: Ber. dtsch. bot. Ges. 16 (1897). 

2 ÜRSPEunG, A. : Ber. dtsch. bot. Ges. gg (1915). 

3 Renner, 0.: Jb. Bot. 56 (1915). 

^ Prtngsheim, E. G. u. Czurda, V.: Jb. Bot. 66 (1927). ■ 
H. G.: Proc. Kon. Akad. Wetensch. Amsterd. 32 (1929). 

5 Hiluebrand, E.i Jb. Bot. 9 (1873). 
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Sehr bekannt sind auch die Einrichtungen in den Bliiten verschie- 
dener Orchideen, spezieU der Catasetum-Arten, wobei die PoUinien 
weggeschleudert werden, welche Bewegungen von v. Guttenbkrg^ 
ausführlich untersucht wiu’den; dieselben stehen hier speziell im Dienste 
der Bestäubung. Das aUes gehört aber mehr der Blüten- und Friicht- 
öcologie an, als der Physiologie und es soll also diese kurze Andeutung 
hier genügen. 

Es versteht sich, daß alle Beilegungen, welche den Pflanzen von 
außen aufgezwungen werden, wie die Folgen des Windes, hier ganz 
außer Betrachtung blieben, obgleich sie für das Leben der Gewächse, 
ganz speziell für die Transpiration, von großer Bedeutung sein köimen. 

v. Guttenbubg, H. : Sitzgsber. Akad. Wiss. Wien, Math.-natuxwiss. KL 
117. 1. (1908); 119. 1. (1910). Ber. dtsoh. bot. Ges. 38 (1915). Jb. Bot. 56 (1915); 
68 (1928). Planta (Berl.) 1 (1926). 
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- — von Boyle und Ma- 
BTOTTE 28. 

— von Gay Lussag 28, 
29. 

— des Partialdrucks 28, 
29. 

i. 

i ■ b-' h li -i 

Giftstoffe 74, 87, 106, 
176, 211. 

Gleitendes Wachstum 
259. 

Globoide 229. 

Globulin 9. 

Glucose 28, 50, 71, 232, 
239, 241, 242, 243. 
Glutamin 235, 246. 
Glyceride 238. 

Glycerin 24, 45, 52, 53, 

‘ 71, 240. 

Glycogen 250. 

Glycol 52. 
rb-.-iftr-- -"urr 

I .*>1. /i iib ■ i’i.i: 

gen 3, 16, 20, 65, 79, 
80, 116, 

Grenzkonzentrationen 1 6 . 
Große Periode des Wachs- 
tums 265 — 271. 
Guttapercha 250. 
Guttation 93, 107, 118, 

119, 120, 122, 123, 
134, 163, 206, 251. 

Guttationsmothode 1 07 . 
Guttations Wasser 119, 

120 , 122 . 

Hadrom 88, 223. 
Haftwurzel 269. 


Hakenkletterer 398. i Hydrolyse der Poly- 
Halbschmarotzer 64, 178. ! saccharide und Ei- 
Halbwüste 171. I Weißstoffe 238. 

Halophyten 119, 121,170, ; Hydrophile Kolloide 13, 
176, 177, 228. j ^ 15, 16. 

Haptotropismus 392 bis i Hydrophobe Kolloide 15. 

399. : Hydrostatischer Druck 

Harnstoff 52, 71, 72, 195. i *^25, 26, 30, 83, 217, 

Harz 8. j 218. 

Harzgänge 225. i Hydrotaxis 443. 

Haustorien 117, 179. ■ Hydrotropismus 390,391 . 

Hautschicht 12. 1 Hydroxylgruppen 53. 

Hebelpachymeter 164. | Hygromorphe Pflanzen 

- ^^^holi-l ^156. 

• . . I Hygrophyten 170. 171. 

. .!■■', 245, I Hygroskopische Bewe- 

247. I guiigen 443 — 445. 

Heterogene Induktion ' Hypertonische Konzeii- 
330. I tration 38, 57, 72. 


— Systeme 11. | 

Heterotrophe Pflanzen i 
116. ; 
Hexenringe 316. | 

Hexonbasen 8. j 

Hexosedipiiosphorsaures ; 

Natrium 74. i 

Hexosen 232, 233, 1 

Hitzekoagulation 15. 
Hitzetod 18. 1 

Hocligebirgspflanzen 181 , i 
292. 

Hochmoore 176. 

Hoftüpfel 196, 206. 
HÖhnels Versuch 139. 
Holz 196, 227, 247. 
Holzbahnen 223. 
Holzbildung 247. 
Holzgefäße 223. 
Holzkörper 196, 197, 198, 
199, 200, 201, 205, 

I 207, 210, 211, 212, 
213, 216, 216, 217, 
222 , 220 . 

TT .■'/r- ,7T-r 46, 202, 

2-M-. -J.is. 011^ 212, 

221, 246. 

Holzzylinder 96, 126,139, 
195, 198, 201, 236. 
Humus 124. 

Hutpilze 8, 250. 

Hyaline Plasmascliiclit 
12, 19. 

Hydathoden 93, 117, 119, 
120, 121, 122, 179. 
Hydratation des Proto- 
plasmas 425. 
Hydrattheorie der Lö- 
sungen 31. 

Hydrolyse 69, 70, 219. 


— Lösungen 36, 37, 38, 
39, 44, 50.60.61, 118, 
152. 

Hypocotyl 237. 

Hyponastie 395, 406 bis 
408. 

Hypotonische Lösungen 
35, 52, 58, 59, 60, 64, 
86, 118. 

Imbibition 444. 

Indikatoren 24, 55, 146. 

Indirekte Bestimmung 
der Transpiration 132 , 
133. 

Individuum 307. 

Infiltrationsmethode 145, 
146, 147. 

Innere Reibung s. Vis- 
kosität. 

Insekti vorententakel 399 . 

Insertionshöhe der Blät- 
ter 46, 186, 187, 200, 
201, 202. 212, 226. 

Inter cellularen 122, 128, 
129, 138, 139, 145, 
146, 147, 149, 158, 
161, 187, 191, 199. 

Interkalares Wachstum 
260, 272. 

Intermittierender Klino- 
stat 335. 

Intermittierende Reizung 
beim Geotropismus 

373. 

Internodienlänge 272. 

Intussiisception 258. 

Inulin 232, 245. 

Invertase 121, 245, 249- 

Invertzucker 243, 246. 

29 * 
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lonenantagonismus 72. 

lonenanf nähme 71. 

lonenumtausch 26, 63, 
69, 71, 125. 

Ionisierung der Luft 413. 

Irreversible Volum Ver- 
größerung 254, 

Isotoniscbe Koeffizienten 
44, 45, 56, 57. 

— Konzentration 38, 39, 
57. 

— Lösungen 36, 48, 56, 
83, 84, 102. 

Jahresringbildung 31 3 bis 
315. 

J AMiNsciie Ketten 199, 
201 , 202 . 

Jodprobe 233. 

Jodzahl 244. 

Kalium73, 116, 125,227, 
229, 230, 231, 246. 

Kalk 227. 

Kalkdrüsen 252. 

Kallus 305, 306. 

Kältestarre 4, 428. 

Kältetod 18. 

Kainbiumtätigkeit 313 
bis 315. 

Katalase 91, 237, 242, 
^ 245, 246, 248, 249. 

Kataphorese 21, 22, 42. 

Katatonose 50, 140, 217. 

Kausalität 4, 5, 6. 

Kautschuk 250. 

Keim s. Embryo. 

Keimbalin 304. 

Keimplasma 260. 

Keimung 237, 238. 

Kernhaut 20. 

Kernverlagerung 430. 

Kieselsäure 126, 227. 

Kinetische Gastheorie 31 , 
32. 

— Theorie der Osmose 
31, 216, 217. 

Kleinzelligkeit 172, 188, 
189, 191, 192. 

Klinostat 334, 335. 

Klinostatentheorie 363. 

Klon 301. 

Koagulation 18, 75, 76, 
80. 

— der Plasmakolloide 18 . 

Kobaltprobe 132. 

Koeffizient des Welkens 

99, 102. 

Koffein 52. 


Kohäsion 96, 203, 204, 

205, 206, 207, 208, 
209. 

— des Wassers in den 
Leitungsbahnen 203. 

Kohäsionskraft 167. 

Kohäsionstheorie des 
Saftsteigens 162, 205, 

206, 207, 209, 210, 
212, 213, 214. 

Kohlenhydrate 8, 9, 126, 
137, 214, 231, 233, 
234, 235, 236, 240, 
241, 244, 246, 248, 
249, 250. 

Kohlensäureassimilation 
s. Photosynthese. 

Koleoptile 339. 

Kolloide 10, 11, 12, 13, 
18,20, 21,23,24, 25, 
26, 31, 33, 66, 73, 75, 
84, 87. 

— Beschaffenheit 10. 

— Haut 14. 

— ■ Lösung 20, 21, 26. 

Kolloider Zustand 12, 13. 

Kompaßpflanzen 356. 

Kontinuierliche Beleuch- 
tung 295. 

Konzentration der Bo- 
denlösung 48. 

Konzentrationsausgleich 
75, 82. 

Tf 1 . j • . <> .. n 

Koiizentrationssteige - 
rung 238. 

Kopulieren 306. 

Kork 126, 172, 

Korkbildung 172. 

Korrelation 309 — 313. 

Kotyledonen 237. 

Kreislauf des Wassers 

220 . 

Kriechbewegungen 433, 

Kristalloide 25. 

Krümmungsverlauf heim 
Geotropismus 366, 
367. 

Kryoskopische Methode 
34, 35, 45, 48, 49, 100, 
165. 

Labferment 240, 249. 

Laboratoriumsluft 359. 

Lamarckismus 304. 

Längenwachstum 261, 
273^282. 


Längskomponente der 
Schwerkraft 374, 375, 
378—381. 

Lateralgeotropismus 399, 
403, 404. ^ 

Latex der Kautschuk- 
bäume 249. 

Lebensvorgänge-Hcgulie- 
rung 18. 

Lecithin 8. 

Leitbündel s. Gefäßbün- 
del. 

Leitfläche 211. 

Leitung der plastischen 
Stoffe 44, 225. 

Leitungsbahnen 61, 93, 
195, 199, 203, 205, 
211, 212, 214, 218, 
220, 223, 226, 246, 
249. 

Leitungssystem 162. 
Leptom88,202,207,210, 


215, 225, 232. 



Leukoplasten 250. 

Lianenstämme 204. 

Lichtliebel 58, 85. 

Licht und Waclistum262, 
268, 276—279, 292 
bis 294.. 

— und Wuchsstoff 288. 

Lichtsinnesorgane 357, 
358. 

Lichtstimmung 440. 

Lichtwellenlänge und 
Phototropismus 352, 
353. 

LiBSEöAKGsche Hinge 
315. 

Linie (reine) 301. 

Lipase 249. 

Lipoide 8, 9, 16, 77, 78, 
80, 250. 

Lipoidtheorie der Per- 
meabilität 77. 

V ^ -I 1- 

! ■ ■ der 

Transpirations- 
bestimmung 144, 154. 

Lokalisation der Perzep- 
tion beim Geotroins- 
mus 366, 367. 

Lokomotorischc Bewe- 
gungen 432 — 443. 

Lösungen, ausgeglichene 
60, 72, 77. 

Luftwegigkeit der Blät- 
ter 149. 
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Luftwurzeln 11 1. 
Lyotroi^c Reihe Bl. 

Magnesium 1 1 B, 125, 230. 
Maltose 71, 232, 233, 239, 
245. 

Malz 237. 

-i 51, 

irn. 177. 17<. 
Mannit 233, 240, 245,249. 
Mannose 71. 
Mantelehimaoren 308. 
Mark 88, 111, 139, 202. 
Markstrahlcri 4B, 213, 
240. 



’ . ■ ■ ■ ■ > ■ ! 

Mechaniaelie Erschütte- 
rungen und die Tran- 
spiration 158. 


Mechanisches Gewebe 
187. 

— System 189. 
Mecjhanisinus der Euer- 

- ^ , — J-..- o 

I - - ' 

174. 

Mcmbranbildung 15. 
Meristornatische Gewebe 
227, 230. 

Mesophyll 17, 30, 187. 
Meso])hyten 11(), 138, 

154, 159. 170, 171, 
172, 173, 174, 175, 
170, 177, 181, 187. 
Methoden zur ßestim- 
miing der Transpira- 
tion 130. 

— zv.r ]b--ti'erv:ng der 
JN-'ei-i-.i ä ; 53. 

-- - zur Bestimmung der 
Saugkraft 83, 85. 

— - y.wv Be-d*';' •■ru'.g des 

■ hruckes 

33. 

zur Ermittlung des 
Öffnungszustaiides 
der Spaltöffnungen 

j 44, 

Methylenblau 55, 73. 
Milchröhren 224, 225, 

249, 250, 251, 252. 
Milchsaft 224, 225, 249, 

250, 251, 252. 
Milchsäure (>7. 
Milchsäuregärung 2. 
Milchzucker 240. 

*!\t i n e rn 1 d ü 1 1 gf t 184. 
'AIineralsalz(‘ S, 15, 50, 51, 


55, 60, 61, 64, 66, 72, 
73, 74, 77, 78, 80, 91, 
93, 112, 113, 115, 116, 
119, 123, 140, 229, 
251. 

Mineralsalze und Öff- 
nungszustand der 

Mineralstoff aufnahme 
116, 226, 228, 229. 

Mineralstoffe 9, 51, 62, i 
92, 95, 112, 113, 115, 
116, 119, 123, 125, 
129, 140, 226, 227, 
228, 229, 230, 231, 
249. 

— (Translokation) 229. 

— (Translokation und 

^ Verteilung) 226, 231. 

Mineralstoffernährung 

226. 

Mitogenetische Strahlung 
283. 

Mitose 16. 

Modifikation 303. 

‘ 23, 39. 

V- 7 VS. 79. 

icy./.. Chi- 
maeren 308. 

Monosen 9, 71. j 

Nacht blüten 409. 

Nachwirkung 341. 

Nährstoffe 114, 225, 226, 
237, 239, 249, 250. 

— (Translokation) 237. 

— (Translokation und 
Verteilung) 226. 

Nähr Wurzel 269. 

Nastie 332, 404-~410. 

Nr^ wvo'.rd- 247. 

Spalt- 
öffnungen 141. 

Negative Ösmose 40, 41, 
42, 43. 

Negativer Phototropis- 
ra,us 344. 

Nektarien 121. 

Nervatur 180, 186, 188, 
211 . 

Netznervigkeit 212. 

Neutralrot 55, 73. 

Nicht elektrolyte 23, 24, 
29, 31,44, 60, 71,78, 
79, 

Niederschlagsmembra- 
nen 19, 26, 27, 28, 

I 30, 33. 


Nitrate 55, 246, 247. 

Nitratreduktion 252. 

Nuelein 8, 229, 

Nucleinbasen 8, 230, 

Nucleinphosphor 229. 

Nuc leinsäuren 9. 

Nuedeoproteide 9, 116. 

Nutation 405, 406. 

Nyktinastie 410 — 418. 

Oberflächenerschei- 
nungen s, Grenz- 
flächenerscheinuiigen 

Oberflächenspannung s. 
Grenzflächenei'schei- 
nungen 

Oberflächenspannung des 
Protoplasmas 16. 

Oktylalkohol 87. 

öffnen und Schließen der 
Spaltöffnungen 139, 
146, 147, ioO, 151, 
155, 158, 160, 162. 

Ökologische Pflanzen- 
typen 109. 

Öle s. Eette. 

— ätherische 126, 250, 
252. 

Ogivalkurve 301. 

Okulieren 306. 

I Opakilluminator 144. 

1 Optimum 275, 276, 321. 

I Organisation des Proto- 
I plasma 17- 

Orthotrop 333. 

Osmometer 25, 27, 28, 
30, 31, 33, 35, 52, 53, 
80, 82, 100, 101, 217. 

— von Otjtkochet 25, 
52. 

— von Pfeffer 27, 28, 
33, 52, 53, 80. 

Osmose 19, 25, 33, 40, 
41, 42, 43, 44, 51, 53, 
54, 56, 82, 92,93,219. 

— negative 40, 41, 42, 
43. 

Osmotaxis 443. 

Osmotische Arbeit 3. 

— Methoden 33. 

— Regulation 49. 

Osmotischer Druck 22 , 
27, 28, 29, 30, 31, 32, 
33, 34, 35, 36, 37, 39, 
40, 42, 43, 44, 45, 46, 
47, 49, 51, 52, 56, 82, 
83, 94, 101, 108, 216, 
217, 220. 

— Wert 35, 36, 37, 38, 
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39, 40, 45, 46, 47, 48, 
49, 50, 51, 52, 57, 58, 
83, 84, 85, 87, 89, 92, 
93, 94, 95, 101, 102, 
107, 108, 121, 140, 
I4l, 150, 165, 166, 
167, 174, 175, 177, 

178, 187, 188, 189, 
191, 194, 202, 203, 
204, 220, 222, 232, 
233, 234. 

Osmotischer Wert als 
systematisches Merk- 
mal 48, 49. 

— • — maximaler 165, 
166. 

— — optimaler 165. 
Tagessperiodizität 

203. 

Osmotisch wirksame 
Stoffe 50, 51. 
Oxalsäure 40,50,67,114, 
121, 252. 

Oxydasen 91. 

Oxydation 1. 

Palisaden 46, 179, 187, 
195, 201, 203, 214, 
218, 219, 220, 221, 
222, 224. 

Papain 249. 

, Parallelnervigkeit 212. 
Parallelotrop 333. 
Paraffinöl 146. 

Parasiten 46, 170, 178, 

179, 231. 

— als Gallenbildner 300. 
Parasitismus 5. 
Parenehymzellen 120, 

147, l56. 

Pectinstoffe 244. 

Pepsin 8. 

Peptonartige Körper 249. 
Pericamhium 88, 89, 95, 
111 . 

Periklinalchimären 308. 
Periode (große) des 
Wachstums 265, 266, 
268, 270, 271. 
Periodische Erschei- 
nungen beim Wachs- 
tum 315— -323. 

— Schwankungen der 
Permeabilität 76. 

— — des Blutens 91. 
Periodisches Blühen 322, 

323. 

Periodizität 247. | 


Periodizität in den Tro- 
pen 316, 317. 

— jährliche 49. 

— tägliche 49. 

Perizykel s. Pericam- 

bium. 

Permeabilität 15, 26, 44, 
45, 51, 53, 54, 55, 56, 
57, 58, 59, 60, 61, 62, 
63, 64, 65, 66, 67, 71, 
72, 73, 74, 75, 76, 78, 
79, 80, 81,94, 96,112, 
113, 114, 121, 141, 
158, 162, 195, 213, 
219, 248. 

— der Bakterien und 
Hefezellen 74. 

— Methoden zur Bestim- 
mung 53. 

— periodische Schwan- 
kungen 76. 

— des Plasmas für Elek- 
trolyte 60. 

— des Protoxüasmas279, 
337, 338, 420, 425. 

— Theorien 76. 

Permeabilitätsfaktor 56. 

Peroxydase 237, 242, 245, 

246, 248, 249. 

Perzeption 328, 364, 371. 

Petroläther 146. 

Petroleum 146. 

Pflanzenbewegungen 3. 

Pfropfen 306. 

Phellogen 252. 

Phenole 53. 

Phobotaxis 436. 

Phosphate 230, 231. 

Phosphatide 9, 16, 77. 

Phosphor 116, 227, 229. 

Phosphor haltige Eiweiß - 
Stoffe 8. 

Phosphorsäure 42 116, 
229, 230, 231. 

Photochemische Vor- 
gänge 231. 

Photodynamische Wir- 
kung 359. 

Photonastie 332, 408, 

409. 

Photosynthese 4, 81, 104, 
126, 133, 135, 136, 
137, 150, 154, 155, 
157, 158, 159, 167, 
168, 169, 175, 182, 
183, 184, 185, 214, 
218, 219, 225, 231, 
232, 233, 234, 235, 
236, 251. 


Photosynthese (Inten- 
sität) 236. 

und Produktivität 

175, 235. 

— (Kurve) 234. 

— (Tages verlauf) 234, 
236. 

Phototaxis 331, 430, 440 
bis 442. 

Phototropismus 338 bis 
359. 

Photo-wachstumsreak- 
tion 277—280, 346 bis 
348. 

Pliyllopodium 271. 

Physiologisch trockene 
Böden 105, 106, 176. 

Phytase 229. 

Phytin 229. 

Phytosterine 9, 250. 

Plagiotrop 333. 

Plagiotropismusfaktor 

380. 

Plasma s. Protoplasma. 

Plasmabewegung s. Plas- 
marotation. 

Plasmafäden 20, 22. 

Plasmagerüst 220. 

Plasmahaut 12, 19, 20, 
21, 22, 54, 77, 78, 79, 
213. 

Plasmakolloide 13, 14, 
18, 66, 73, 75, 87. ■ 

— (Koagulation) 18. 

Plasmamembran s. Plas- 
mahaut. 

Plasmarotation 21, 213, 
219. 

Plasinastruktur 16, 19. 

Plasmatischer Wandbe- 
leg s. protoplasmati- 
scher Wandbeleg. 

Plasmodesmen 219, 220. 

Plasmodien 7, 8, 9, 11, 
13. 

Plasmolyse 14, 18, 21, 
35, 36, 37, 38, 47, 50, 
52, 56, 57, 67, 71, 80, 
82, 83, 84, 94, 152, 
166, 167, 190, 195. 

Plasm.olytisohe Methoden 
35, 37, 39, 44, 45, 49, 
57, 58, 60, 61, 62, 64, 
85. 

Plasmometrische Metho- 
de zur Bestimmung 
des osmotischen 
Drucks 57. 

Plastiden 232, 234, 250. 
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Plastiii 8, 9, I Pseuclopodien 13, Reserveproteide 

Plastizität der Zellhaut j Pseudoxerophyten 173. Reservestoffbeliälteri227, 
289, 290, 332. Pulsationstheorie Böses 229, 23H, 239, 241, 

Polare Permeabilität 213. 245, 246, 247. 

117, 121, 213. Pulvermethode 137. — uiiterirdische245.246. 

Polarität 311 — 313. Purinbaseii 9. Reservestoffe 224, 225, 

Polysaccharide 232, 238, 229, 237, 238, 242, 

241, 246. O 245, 246, 247, 251. 

Population 303. * ■ . ' ‘ .40, 87, — des Baumstammes 

Potentialdifferenzen 2. = -4, 444, 246. 

Poren 11, 196, 215. 445. — des Endosperms 237. 

Porometer 147, 148, 149. Quellungsdruck 40, 101. j — des Samens 5, 238. 

— selbstregistrierendes Quellungskraft 101. j — Mobilisierung 247. 

148. I Resorptionskoeffizient 

Porometer methode 147, Radio wachstumsreak- 229. 

149. tion 280. 1 Rhamnose 71. 

Potometor 104, 105, 134, Raffinose 39, 71, 245. j Rheotaxis 443. 

135, 198, 209, 210. Ranken 394—398. 1 Rheotropismus 392. 

— von Vesque (wäg- Reaktion 328. i Rhythmus bei Zelltei- 


haros) 134, 166. 

Präseiitationszeit 329. 

Preßsaft 35, 50. 

Primäre Zellplatte 15. 

Produktregel des Geo- 
tropismus 363. 

Propylen 248. 

Protease 237, 245. 

Proteine 245. 

Protoplasma 1, 3, 5, 7, 
8, 9, 10, 12, 13, 16, 
17, 18, 19, 20, 22, 35, 
36, 38, 40, 48, 50, 53, 
54, 55, 57, 60, 61, 62, 
()3, 64, 66, 67, 71, 72, 
73, 74, 75, 76, 79, 80, 
81, 87, Ul, 112, 113, 


Reaktionszeit 329. ' 

j Reductase 248. 
Regeneration 304 — 307. i 

— des Wuchsstoffes 284, ' 

285. i 

Reifen 243, 248. 

— der Pr lichte 230, 240, j 

242, 244. i 

— der Samen 230. | 

! — von saftigen Prüch- i 

teil 242, 244. | 

Reine Linie 301. ! 

— Kulturen der Samen- j 
pflanzen 124. 

Reise- Probier Waage 134. 
Reiz 327—334. 
Reizerscheinungen 3, 142, 


121, 156, 162, 166, 
167, 190, 191, 194, 
195, 196, 205, 213, 
214, 215, 227, 247, 
248, 250, 251. 

— dynamischer Begriff 

18. 

/ n ..:i 1 

1 

Protoplasmaspannung 

101 . 

Ptotoplasmastränge 13. 

V-i-i nhnnrr 

i2«.i i29. 

Protoplasmatisclier 

Wand beleg 19, 22, 
30, 35, 36,' 37, 45, 54, 
(51, 64, 67, 71, 73, 74, 
76, 79, 81, 82, 83, 94, 
156, 250. 

Ptotoplasmavolumen 38, 
191. 

Pseudoplasmolyse 00. 


192. 

Reizkette 329. 

Reizleitung 421. 
Reizmenge 329, 364. 
Reizschwelle 328, 437. 
Reizwirkung 145, 150, j 
151, 247. ^ 1 

— der Schwerkraft 360. 
Regulation des osmoti- 
schen Drucks s. osmo- 
tischer Druck. 
Regulationen der Lebens- 
vorgänge 13, 17, 18. 

Regulationserschei- 
nungen bei der Trans- 
piration s. Transpira- 
tion. 

Rektipetalität 331. 
Relative Transpiration s. 

Transpiration. 
Relaxationszeit 330. 

Reservekohlenhydrate 

244. 


hingen 257. 

Rinde 46, 89, 111, 139, 

196, 197, 199, 213. 
214, 215, 227, 246, 
247. 

Rindenparenchviii 200, 
213, 223, 252, 
Ringehmg 197. 
Ringelschnitt 196, 197. 
Ringelungsversueh 196, 

197, 198, 223, 225, 
2213. 

Rohrzucker 24, 28, 37, 
39, 40, 42, 45. 56, 57, 
71, 84, 89, 103, 195, 
222, 226, 232, 239, 

! 240, 241, 242, 243, 

1 245, 24G,’ 247. 

Rosolsäure 55. 

Rotation 426- 

— des Plasmas s. Plas- 
niarotation. 

i Rotierende Kutation 395 , 

I 403. 

Rückstoß 209. ^ 
Ruheperiode 246, 247. 

— Unterbrechung 248. 

Saccharide 239, 
Saccharose 191, 241, 243. 
Safthewegung 31- 

— in den Siebröhren 215. 
Saftschläuche 251. 
Saftsteigen 96, 205, 212, 

214, 225. 

Saftstrom 197. 
Salzaufnahme 65, 71 , 10 / , 
113, 114, 122, 129, 
229. 

— selektive 114. 
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Samenhülle YO, 81, 82. 
Samenkeimung 229, 230, 
235, 236, 237, 238, 

241, 242, 246. 
Samenproteide 245. 
Samenreifung 240, 241, 

242, 244. 
Sammelzellen 214. 
Saponine 77. 
Sauerstoffmangel 106. 
Saugkraft 44, 82, 83, 84, 

85, 87, 88, 89, 91, 92, 
95, 99, 100, 102, 103, 
105, 107, 108, 110, 
113, 117, 141, 165, 
167, 174, 177, 178, 
179, 187, 188, 189, 
194, 199, 200, 201, 

202, 203, 206, 207, 
209, 210, 211, 212, 
213, 214, 220. 

Saugkraft des Bodens 
100, 101, 102, 103. 

— (Tagesperiodizität) 

203. 

Saugkraftgef alle 1 94, 195, 
200 , 201 , 202 . 
Saugkraftmessungsme- 
thoden 83, 84, 85. 
Säuren 25, 55, 66, 67, 
70, 106, 121. 

— organische 50, 51, 
115, 242, 244, 252. 

“ ungesättigte 244. 
Schattenblätter 179, 180, 
296. 

Schattenpflaiizen 164, 
165, 169, 180, 187. 
Schaukelbewegungen 
433. 

Schildchen 237. 
Schleimsaft 249. 
Schließzellen 46, 50, 138, 
139, 140, 141, 144, 
145, 147, 150, 151, 
152, 153, 156, 160, 
186, 189, 202, 251. 

— rhythmische Pulsa- 
tionsbewegungen 142. 

Schleuderbewegungen 
443, 445, 446. 

7*'n s. 

Schützstoffe gegen Er- 
frierung 18. 

Sr^l’^Tirm TVTrv-|**^ri 46 

. 2 . 

Schwefel, 229, 230. 
Sclerenchym 172. 


Seismonastie 418 — 425. 
Semipermeable Membran 
19, 20, 22, 26, 27, 30. 
31, 35, 41, 43, 45, 55, 
65, 67, 81, 82, 101, 
195, 216, 217, 219. 

— Zellwände 81, 82, 101. 
Sensibilität der Koleop- 

tilspitze 345. 
Siebplatten 214, 215. 
Siebröhren 31, 206, 210, 

214, 215, 216, 217, 
218, 219, 220, 221, 

222, 223, 224, 225, 
230, 232, 234, 241. 

Siebröhrensaft 221, 222, 

223, 228, 230, 233. 

— (Massenbewegung) 

215, 216, 218, 219, 

224, 234. 

Siebzelle 214. 

Sinusgesetz des Geotro- 
pismus 361, 362. 

Somatisches Plasma, -Zel- 
len 260, 304. 
Sommerbluten 91. 
Sonnenblätter 179, 180, 
296. 

Sonnenpflanzen 169, 180. 
Sorbose 71. 

Spaltöffnungen 110, 117, 
128, 129, 132, 138, 
139, 140, 141, 142, 
143, 144, 145, 146, 
147, 148, 149, 150, 
151, 152, 153, 154, 
155, 156, 157, 158, 
160, 161, 162, 167, 
168, 172, 173, 179, 
180, 186, 187, 188, 
189, 202, 251. 

— auf 1 qmm Blattober- 
fläche 138. 

~ Einfluß verschiedener 
Eaktoren auf den Öff- 
nungszustand 150. 

— Methoden zur Ermitt- 
lung des Öffnungszu- 
standes 144. 

— Mineralsalze und Öff- 
nungszustand 152. 

Spaltöffnungsweite 149, 
160. 

Speichergewebe 249. 

224, 225. 
■ ■ ■ , 150. 

öpezieue i':. '.ri7r-nr'hy'.'r- 
logie l!'2, 
Spindelfäden 14. 


Spiraliges Wachstum26(). 

Spitzenreaktion 278. 

Sporangicnträger von Pi~ 
loholus cristalinus 120. 

Stärke 50, 121, 141, 152, 
223, 225, 232, 233, 
234, 238, 239, 240, 
241, 243, 245., 246, 
247, 249, 250, 251. 

Stärkeaufbau in den 
Schließzellen 151. 

Stärkebildung 71, 140, 
232 241. 

Stärkediffusion 235. 

Stärkeführende Blätter 
232. 

Stärkehydrolyse 1 52 , 1 53 . 
168, 232, 239, 251. 

Stärkekörner 13, 224, 

239, 250. 

Stärkepflanze 234. 

Stärke transitorische 214, 
232, 235. 

Stärkescheide 371. 

Statolithenstärke '371, 
372. 

Staubfädenbewegungen 

423—425. 

Steckling 305. 

Stengelwachstum 270, 
271. 

Stickstoff 252. 

— der Eiweißstoffc 242. 

— der kristallinischen 
Verbindungen 242. 

— • \ B ' 

i; • 

Stimmung 330, 353 bis 
355, 3'83. 

Stimulationen des Kei- 
mungsvorganges 238. 

— rlrr Molvii-ivri;'- der 
Ui-ri'vc-.- lü.r. der 
Eruchtreife 247 ff. 

Stoff auf nähme 19, 22, 77, 
80, 81. 

Stoffausscheidung 80, 81, 
122, 123, 127, 252, 
253. 

Stoff transport '•219. 

Stoffverteilungen 231. 

Stomata siehe Spaltöff- 
nungen. 

Strophische Taxis 426. 

Submerse Pflanzen 82, 
87, 122. 

Succinimid 52. 

Succulenten 162, 166, 
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]70, 172, 175, 176, 
177, 185. 

Sulfonal 52. 

Summation von Licht- 
und Scluverereiz 383. 

Sumpfpflanzen 106, 107, 
123, 170, 176. . 

Symbiose 5. 

Taj^- und Nachtwechsel 
413. 

Tagesporiodizität des os- 
rnotisclien Wertes s. 
osmotischer Wert. 

— der Saugkraft s. Saug- 
kraft. 

Tagessehlaf 400. 

TALBOTsclKis Gcsotz 355. 

l’annin 72. 

Taxis 331. 

Teleologie 4, 5, 6, 7. 

Temperatur und Photo- 
tropismus 350. 

-- und Protoplasmaströ- 
mung 426, 427, 

^ - und Wachstum 275, 
310 ---322, 

Tom peraturkoof f izient 3 , 
4, 24, 76, 85, 86, 151. 

7\unperat iirkonstante 3 , 
4. 

Tem f)er a t urste igerung 
und Wasseraufnahme 
105. 

Temperatursummon 322 . 

Theorie der elektrolyti- 
schen Dissoziation 32, 
44. 

Theorkm der Ptuuneabili- 
tät s. Permeabilität. 

Thermis(th(U' Effekt 9. 

Thernumastie 332, 385, 
410. 

Thernifjtaxis 443. 

Thmuno tro pismus 3 84, 
385. 

T h(^ rmo wa c hs tu ms re ak- 
iion 28,1. 

•'Idi ig m( »iiast ie 3 02 — 3 09 . 

Thignudaxis 443. 

Thigmotr(,>piHmus 302 bis 
300. 

Tonus 330. 

Topotaxis 436. 

Torus 106. 

Tracheen HO, 105, 106, 
108, 100, 214. 

Tracheiden 117, 195, 196, 
19B. 190, 213. 


Translokation und Ver- 


teilung der Nährstoffe 

226, 

237. 



Transpiration 81, 82, 91, 

93, 98, 100, 104, 

105, 

108, 

109, 

110, 

112, 

114, 

115, 

117, 

118, 

122, 

123, 

127, 

128, 

129, 

130, 

131, 

132, 

133, 

134, 

135, 

136, 

137, 

138, 

142, 

143, 

144, 

149, 

155, 

156, 

157, 

158, 

159, 

160, 

161, 

162, 

163, 

164, 

166, 

167, 

169, 

170, 

171, 

172, 

173, 

174, 

175, 

170, 

177, 

178, 

179, 

180, 

181, 

182, 

183, 

184, 

185, 

186, 

187, 

189, 

194, 

197, 

200, 

202, 

206, 

207, 

209, 

211, 

213, 

215, 

221, 

223, 

228, 

229. 

■ — auf Einheit der Blatt- 


flache 135. 

— Einfluß des Lichtes 
157. 

— — der Lufttempera- 
tur 156. 

— in der Nacht 159. 

— Methoden 130. 

— Regulation 100, 162. 
-- relative 135, 143,161, 

176. 

— stomatäre 129, 138, 
156. 

— Tages verlauf 158, 159. 

— verschiedener Bäume 
im Winter 181. 

Transpirationsintensität 
172, 173, 179, 180, 
184, 189. 

184’, 185, 186, 189. 
Tv.i :!' ! 

•.i-.,: 1."), 

Transpirationsregulie- 
rung 161. 

rn 

■ . ■‘i-. ■ .. 210, 

220, 221, 225, 228, 
230. 

Tiu ii.spirn tionswn sscr 
113, 115, 130, 131, 
107, 181, 185, 199, 
200 , 220 , 222 . 
Transplantation 312. 


Trans versa Ige otropis mus 
376--3S2. 

Transversa Iphototropis- 
miis 356, 

Transversaltropismiis 

333. 

Traubenzucker s. Glucose 

TEAUBEsche Zellmodelle 
27. 

Trauma tonast ie 420. 

Traumatotropismus 388. 
389. 

Treibende Ivraft des Blii- 
tens 92, 93. 

Trichome 186. 

Tropismus 333. 

Tüpfel 196, 199,206,214. 

Turgor 35, 36, 37, 43, 44. 
49, 50, 82, 83, 85, 87, 
110, 139, 141, L50, 
151, 152, 156, 164, 
166, 169, 213, 215. 

Turgordruck 30, 44, 47, 
49, 51, 52, 53, 83, 85, 
94, 120, 140, 152, 167, 
194, 196, 215, 223. 

! Überhitzung der Blätter 
130, 157. 

Überkrümmungsbewe- 
gungen 404. 

Ultrafiltertheorie der 
Permeabilität 78, 79. 

Ultramikroskopische Be- 
obachtungen 11, 12, 
20 . 

Unsterblichkeit der Ein- 
zelligen 260. 

Ununterbrochene Phase 
16. 

Vakuolen 11, 19, 20, 21, 
22, 30, 35, 74, 78, 79, 
81, 84, 191, 194. 214, 
220, 238. 

Van T’HoFFsche Theorie 
der Lösungen 28, 31, 
33. 

V aria tionskrümmung 
331. 

Velamen 111. 

der 

\;i !• I i':»- I. 

V- 34. 

Verkürzung der Wurzeln 

, 254. 

Verteilung des Wachs- 
tums 269. 
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Verteihingskoeffizient 23. 

Verwachsung 312. 

Verwandlung von Zucker 
in Fett 239. 

Verzweigung 273. 

Viskosität 12, 13, 14, 15, 
17,21,22,23,80, 428, 

Vitale Kraft 7. 

Vitalismus 4, 5, 6, 7, 212. 

Vitale Theorie des Saft- 
steigens 205, 210, 212, 
213." 

Volumen des Protoplas- 
mas s. Protoplasma. 

Wachstum 2, 3, 44, 167, 
175, 184, 188, 223, 
236, 240, 254—323. 

TTT j V ,1,- 

Wachstumskrümmungen 

331. 

Waehsüberzug 110, 187, 
^ 189, 

Wandbeleg s. protoplas- 
matisclier Wandbeleg. 

Wanderstoffe 231. 

Warmbad 317, 318. 

Warmbadmethode des 
Frühtreibens s. Früh- 
treiben, 

Wärmeproduktion 1. 

Wasserabgabe 122, 134, 
162, 163, 164, 194. 

Wasseranziehungsver- 
mögen 31. 

Wasseraufnahme 81, 82, 
83, 86, 87, 91, 96, 98, 
99, 102, 103, 104, 105, 
106, 107, 110, 113, 

122, 129, 133, 134, 
135, 162, 163, 164, 
165, 166, 179, 188, 
198, 209, 210, 211, 
226, 228. 

— Einfluß verschiedener 
Faktoren auf die 85. 

— durch oberirdische 
Pflanzenteile 109. 

— durch die Wurzel 198. 

Wasserausscheidung 86, 

87, 93, 117, 118, 121, 

123, 222. 

Wasserbewegung 87, 156, 
194, 195^ 198, 199, 
200, 201, 203, 205. 

— in den Leitungsbah- 
nen 162, 209. 

— im Holz 220. 


Wasser bilanz 53, 76, 104, 
113, 133, 160, 162, 
165, 166, 167, 168, 
170, 172, 177, 178, 
209. 

Wasserdefizit 123, 163, 
164, 165, 166, 168, 
170, 183, 188. 
Wasserdrüsen 120, 121. 
Wasserfäden kontinuier- 
liche 206, 207, 209, 
212 . 

Wassergehalt der Pflanze 
134, 137, 155, 163, 
164, 165, 168, 169, 

187. 

■ ■ i'. : 64. 

Wasserhaushalt der 
Pflanze 40, 117, 128, 
137, 165, 169, 170, 
190, 193. 

Wasser kohäsion s. Ko- 
häsion. 

Wasserkreislauf 207. 
Wasserleitung 195, 196, 

197, 198, 201, 206, 
208, 211, 212. 

Wasserleitende Gewebe 
231. 

I Wasserleitungsbahnen s. 
Gefäße. 

Wassermangel 151, 160, 
161, 162, 168, 176, 
178, 187, 188. 189, 
190, 197, 209. 
Wasserpermeabilität des 
Protoplasmas 38, 195. 
Wasserpflanzen 82, 87, 
122, 123, 170, 231. 
Wasserreserve des Blat- 
tes 145. 

Wasserspalten 93, 117, 
118, 120. 

Wasserstrom 94, 96, 118, 
149, 200, 202, 207. 

— (Umkehrung) 118. 
Wasserverbrauch 182. 
Wasser Verlust 82, 151, 
158, 161, 164, 166, 
169, 175, 181, 185, 

194. 

Wasserversorgung 37, 44, 
111, 160, 161, 164, 
168, 170, 178, 180, 

188, 189, 190, 194, 

198, 200, 210, 211, 

212 . 

Wasservorrat 136, 163, 


I 169, 170, 173, 176, 
178, 187. 

Wasserzufuhr 82, 175. 
WEBER-(FECHNER)scheS 
Gesetz 327, 328, 358, 
359, 394, 438—440. 
Weinsäure 40, 67, 114. 
Welken 98, 100, 129, 134, 

151, 152, 161, 162, 
166, 107, 168, 169, 
174, 176, 188, 189, 

195, 208. 

— andauerndes 98, 99, 

152, 167, 168, 169. 

— temporäres 167, 168. 
Widerstände 194, 195, 

196, 199, 200, 201, 
210, 211, 212, 214, 
220, 224. 

Windepflanzen 399, 400. 
Wuchshormon 282, 283. 
Wuchsstoff 282, 284 bis 
291, 337, 349—351, 
368—370, 389. 
Wundkork 90, 208. 
Wundreiz 76, 145, 208. 
Wurzelausscheidungen 
113, 123, 124, 125, 
252. 

Wurzelbildende Stoffe 
290, 310, 311. 
Wurzelbildung 310. 
Wurzeldruck 89, 90, 91, 
93, 94, 96, 118, 122, 
123, 129, 130, 163, 
206, 207, 211, 213, 
215. 

Wurzelepidermis 88, 95, 

110 , 112 . 

W-rv-'’*’- - '66,226. 
V. . . ■ ^.,88,95, 

97, 98, 100, 103, 108, 
111, 114, 167, 168. 
Wurzelkulturen 255. 
Wurzelparenchym 61, 62, 
92, 

Wurzelrinde 60, 70, 88, 
95, 111, 117,200,212. 
Wurzelspitze 77. 
Wurzelsysteme 87, 92, 
104, 105, 106, 108, 
109, 133, 164, 165, 
171, 173, 176, 181, 
189. 

— der Wüstenpflanzen 
108. 

WuTzelwachstum 269. 
Wüste 171, 174, 175. 
Wüstenpflanzen 47, 108, 



109, 110, 130, 104, 
183. 

Xeromorplie Blätter 212. 

— Merkmale 105, 186, 
187, 188, 189, 190. 

— Struktur 171, 182, 

187, 188, 189. 

Xerophyten 135, 136, 

145, 159, 163, 164, 
166, 170, 171, 172, 
173, 174, 175, 176, 
178, 183, 186, 187, 
189, 190, 192. 

— (Blattabfall) 172. 

Xylol 145. 

Zeiger am Bogen 261. 

Zellhautbildung 258. 

Zellkern 11, 12, 16, 17, 
18, 75. 

Zellplasma siehe Proto- 
plasma. 

Zellsaft 17, 19, 21,22,30, 
35, 36, 37,- 38, 40, 43, 
48, 49, 50, 52, 53, 54, 
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55, 56, 60, 64, 67, 71, 
72, 73, 74, 76, 79, 81, 
82, 83, 84, 107, 121, 
156, 165, 191, 194, 
213, 215, 250, 251. 
Zellstreckung 3, 257 bis 
282. 

Zellteilung 257 — 260 , 283 , 

284. 

Zellwand 15, 16, 19, 35, 
36, 37, 38, 43, 52, 55, 
77, 81, 82, 83, 84, 85, 
94,110,121,127,140, 
161, 166, 167, 188, 
190, 194, .195, 196, 
204, 205, 227. 

— 94^^^^^ Permeabilität) 

Zentralvakuole siehe Va- 
kuole. 

Zentrifugallü:aft 360, 361 . 
Zirkulation 426. 

Zucker 25, 54, 71, 73, 87, 
93,102,114,115,120, 
121, 140, 190, 204, 
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217, 

218, 

220, 

222, 

223, 

233. 

239, 

2I2] 

244, 

245, 

246, 

248, 

249. 




Zuckerarten 23, 24 

, 50, 

51, 91, 222 

, 232. 

238, 

239, 

242, 

243, 

244, 

245, 

246. 




Zuckerausscheidung 
durch Blütennekta- 


rien 121. 

Zuckerbildung 248. 

— aus Fett "238, 239, 
248. 

— aus Stärke 141. 
Zuckerführende Blätter 

232, 234. 

Zuckerpflanze 234. 
Zufallskurve 302. 
Zugspannung der Wasser- 
fäden 206. 
Zwangsdrehung 296. 

I Zweckmäßigkeit 4, 5, 6. 
Z^^masegärung 190. 
Zymin 190. 
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